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Vorwort. 


Die vorliegende Arbeit ist das Ergebnis der während der Jahre 1936— 
1942 betriebenen Studien über die Bedingungen der Bildung von ekto- 
tropher Mykorrhiza bei Kiefer (Pinus silvestris L.) und Fichte (Picea Abies 
(L.) Karsr.). Den Hauptteil dieser Studien bilden experimentelle Unter- 
suchungen, teils im Gewächshaus, teils im Laboratorium. Als Grundlage 
für diese Untersuchungen habe ich in diese Abhandlung aber auch eine 
kurzgefasste Darstellung der Ausbildung der Mykorrhiza in der freien 
Natur aufgenommen. Obwohl die Frage, welche Faktoren die Mykorrhiza- 
bildung bei Nadelbäumen bestimmen, wohl nur auf experimentellem Wege 
gelöst werden kann, muss, neben den Ergebnissen des Experimentes, 
den direkten Naturstudien grosse Bedeutung beigemessen werden. 

Hauptsächlich wurden die Untersuchungen in dem Institut für phy- 
siologische Botanik in Uppsala durchgeführt, wo auch das Material von 
zahlreichen Studienreisen nach verschiedenen Teilen Schwedens bearbeitet 
wurde. Ein Teil der experimentellen Untersuchungen wurde an »Sta- 
tens skogsförsöksanstalt«, Experimentalfältet, ausgeführt. 

Es ist mir eine angenehme Pflicht, bei dieser Gelegenheit meinem 
hochgeschätzten Lehrer, dem Vorstande des Instituts für physiologische 
Botanik in Uppsala, Herrn Prof. Dr. E. Metin, meinen herzlichsten Dank 
zu sagen für das grosse Interesse, das er meiner Untersuchung widmete, 
sowie für wichtige Ratschläge, anregende Diskussionen und sein stets 
ausserordentlich grosses Entgegenkommen. 

Auch meinen übrigen akademischen Lehrern auf dem Gebiete der 
Botanik spreche ich meinen aufrichtigen Dank aus, vor allem Herrn 
Prof. Dr. N. E. SvepELivs, Herrn Prof. Dr. J. A. NANNFELDT, Herrn 
Prof. Dr. R. SERNANDER und Herrn Prof. Dr. G. E. Du Rıerz. 

Grosse Dankbarkeit bin ich auch meinem verehrten Lehrer und 
Freunde, Herrn Prof. Dr. H. Неѕѕегмах schuldig, der mir mit Rat und Tat 
bei meiner Untersuchung beistand und mich in zahllosen Exkursionen 
und Diskussionen an seinen reichen Erfahrungen betreffs des schwedi- 
schen Waldes und seiner Probleme teilhaben liess. 

Meinen Chefs, Kollegen und Freunden aus der zweijährigen Dienst- 
zeit an »Statens skogsförsöksanstalt« bin ich ebenfalls sehr dankbar für 
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wertvolle Hilfe, inhaltsreiche Diskussionen und unvergessliche Gemein- 
schaft in Wald und Feld. Besonders wende ich mich da an meinen 
ehemaligen Chef, Herrn Prof. Н. Perrerson, der meine Arbeit kräftie 
unterstützte, und an meine Freunde, die Herren Prof. Dr. C. Marw- 
strom, Dr. L.-G. Комеги, der mir viele wertvolle Ratschläge und Hin- 
weise gab, Dr. O. LaxenET und Oberfórster L. Tır£x. Auch Herrn Prof. 
Dr. T. LacERBERG an der Forstlichen Hochschule bin ich für grosses 
Enteregenkommen und wohlwollendes Interesse vielen Dank schuldig. 

Aufrichtig danke ich auch Herrn Prof. Dr. O. SvANBERG, der mich 
mit besonderer Gefülligkeit eine grosse Anzahl chemischer Analysen an 
Kiefern- und Fichtenpflanzen im Chemischen Institut der Landwirt- 
schaftlichen Hochschule durchführen liess. Für wertvolle Hilfe bei 
diesen Analysen danke ich auch Herrn Assistenten Dr. F. Nvpaur, dessen 
Interesse und Sachkenntnis für die Ergebnisse dieser Untersuchung von 
grossem Werte waren. 

Auch Herrn Dr. H. Burström danke ich herzlich für seine Hilfe bei 
chemischen Analysen und für ergiebige Diskussionen. 

Chemische Analysen verschiedener Erdproben wurden hauptsächlich 
an »Statens skogsförsöksanstalt« ausgeführt. In diesem Zusammenhang 
drücke ich Frau fil. kand. K. Кхотѕох und Fräulein M. JOHANSSON 
meinen herzlichen Dank aus. 

Herrn Gärtner E. Svensson, dem die Obhut der Gewiichsbauskulturen 
anvertraut war, bin ich für grosses Interesse sowie seine Geschicklichkeit 
und Sorefalt vielen Dank schuldie. 

Herrn Dr. 8. LuxpELL spreche ich für die Bestimmung einer grossen 
Anzahl Pilze meinen Dank aus. 

Meinen Kollegen am Institut für physiologische Botanik sage ich für 
gute Kameradschaft und wertvolle Ratschläge herzlichen Dank. 

Für meine Untersuchungen erhielt ich sehr wertvolle finanzielle Un- 
terstützung aus -Fonden för skogsvetenskaplig forskning«, der auch den 
grössten Teil der Drucklegung dieser Abhandlung bestritten hat. Für 
diese grosse Hilfe drücke ich meinen wärmsten Dank aus. Für beson- 
dere Zwecke erhielt ich auch Zuschüsse aus »LirjkEwaALCHs resestipendie- 
fonds, »LENNANDERS stipendiefond« und > HiggrA-Rrrzivs stipendiefonde, 
wofür ich vielen Dank schuldig bin. 

Für die Übertragung ins Deutsche und Hilfe bei der Druckberichti- 
gung danke ich aufs herzlichste Herrn P. M. Deursen, besonders für 
das grosse Interesse und die aufopfernde Arbeit, die er darauf verwandte. 

Uppsala, Institut für physiologische Botanik, September 1942. 
Erik Björkman. 


Einleitung. 


Seit geraumer Zeit liegen verschiedene Erfahrungen vor, die zeigen, 
dass die an der Mykorrhizabildung mit Bäumen beteiligten Pilze von der 
Symbiose Nutzen ziehen und sogar davon abhängig sein können. So 
wurde festgestellt, dass gewisse Bodenpilze, die bei bestimmten Bäumen 
Mykorrhizabildner sind, aufhören, Fruchtkörper zu entwickeln, sobald die 
betreffenden Bäume abgeholzt werden (s. z. B. TuesLerr 1919; MELIN 
1925; Masui 1926; RowErr 1930). 

Anderseits zeigte bereits 1917 Metin, dass auf kürzlich trocken- 
gelegten Mooren Nadelbäumchen, die Mykorrhiza enthielten, grün und 
kräftig waren, während auf denselben Mooren Bäumchen ohne Mykor- 
rhiza gelbgrün wurden und verkümmerten. Er wies ferner nach, dass 
das Ausbleiben der Mykorrhizabildung in gewissen Fällen durch das 
Fehlen mykorrhizabildender Pilze verursacht wird, die eine gewisse Zeit 
brauchen, um nach der Trockenlegung in das Moor einzuwandern. 

In den letzten 15 Jahren sind in vielen Ländern zahlreiche Beispiele 
dafür angeführt worden, dass die ektotrophe Mykorrhiza, unter wech- 
selnden äusseren Verhältnissen, für die Existenz verschiedener Nadel- 
bäume unbedingt notwendig ist. Beispielsweise konnten so nach KessEL 
(1927) Kiefernpflanzen mancher Arten in Baumschulen in West-Australien 
nicht dazu gebracht werden, über eine gewisse Höhe (1—3 Zoll) empor- 
zuwachsen, sondern bekamen eine kränkliche, gelbe oder rötliche Farbe 
oder starben sogar trotz bester Pflege ab. Nach vergeblichen Versuchen 
mit Düngung, Beschattung und ähnlichem gelang es schliesslich durch 
Zufuhr von Erde aus älteren Baumschulen, belegen in Süd-Australien, die 
Krankheitssymptome zu beseitigen. Bei den nun kräftig heranwachsenden 
Pflänzchen zeigte sich dann, dass sich an den Wurzeln reichlich Mykor- 
rhiza gebildet hatte. Ähnliche Verhältnisse aus Australien sind später von 
Youne (1936) mitgeteilt worden. Auch auf Java und Sumatra erwies es 
sich als unmöglich, Nadelbäumchen ohne Mykorrhiza aufzuziehen (Ror- 
Lorrs 1930, zit. nach Harca 1937), und die gleiche Erfahrung machte 
man in Südafrika (Anonymus 1931, zit. nach 1. c.) und auf den Philippinen 
(OLıveros 1932, zit. nach 1. el Harca (1936) stellte fest, dass Kiefern- 
pflänzchen, gezüchtet auf einem amerikanischen Prärieboden, wo My- 
korrhizapilze fehlten, verkümmerten und einen Stickstoff-, Kalium- und 
Phosphorgehalt hatten, der sogar noch niedriger war als der von Pflänz- 
chen in sehr schlechtem Humus, während Bäumchen im selben Prärie- 
boden, der mit Mykorrhizapilzen geimpft worden war, kräftig wurden 
und normale Mengen der drei erwähnten Grundstoffe aufwiesen. Neuer- 
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dings ist Wnıte (1941) zu den gleichen Ergebnissen gekommen. Bei 
einem Versuch in Black Rock Forest in New-York zogen MITCHELL, 
Finn & RosENDAHL (1937) Pflünzchen von Pinus Strobus und Picea rubra 
in einer Mischung von Sand, Lehm und Sägespankompost auf, wobei 
die Pflanzen das ganze erste Jahr über nur schlecht gediehen, im nächsten 
Sommer jedoch an gewissen Stellen der Kultur grün und kräftig wurden. 
Es zeigte sich, dass die gut aussehenden Bäumchen durchwegs mit My- 
korrhiza behaftet waren, während die siechen Pflanzen, die alle vor dem 
nächsten Winter eingingen, keine Mykorrhiza besassen. Während die 
Fichtenpflänzchen, die mit Mykorrhizapiizen infiziert waren, innerhalb 
zweier Monate ihr Trockengewicht um das З '/sfache vermehrt hatten, 
zeigten die übrigen in derselben Zeit nicht die geringste Trockengewichts- 
zunahme. In amerikanischen Baumschulen, auf Ackerboden angelegt, 
traten an gewissen, vereinzelten Plätzen der Anbaufläche grüne und 
kräftige Pflänzchen auf, die alle mit Mykorrhiza behaftet waren, während 
Pflanzen ohne oder nur mit unbedeutender Mykorrhizabildung bald zu 
wachsen aufhörten und gelbbraun oder rotviolett wurden (Mc Coms 1938; 
Miter 1938). 

Durch diese Erfahrungen hat die Erscheinung der Mykorrhizabildung 
bei den Bäumen neues Interesse gewonnen und zwar in praktischer wie 
in theoretischer Hinsicht. 

Eine unerlässliche Bedingung für die Deutung und nähere Erforschung 
der Erscheinung ist eine möglichst genaue und vollständige Kenntnis der 
Bedingungen, die die Mykorrhizabildung regeln. An dieser Frage wurde 
schon mehrfach gearbeitet, ohne dass sie befriedigend geklärt wurde. 
Die für unsere bisherigen Kenntnisse grundlegenden Experimentalarbeiten- 
sind die folgenden. 

Aus umfassenden Untersuchungen der Physiologie einer Anzahl My- 
korrhizapilze schloss Metin (1921—1925), dass die wichtigste Voraussetzung 
für die Bildung der Mykorrhiza die wäre, dass die angreifenden Pilzhyphen 
die nötige Virulenz haben. Umstände, die die Virulenz der Pilze herab- 
setzen (ungünstiges pu, Mangel an leichtzugänglichem Stickstoff, hem- 
mende Stoffe), wirken der Mykorrhizabildung entgegen. Später zeigte 
Mrs (1927), dass die Mykorrhizabildung in gewissen Rohhumusformen 
trotz reichlichem Vorkommen und guter Ausbildung von mykorrhiza- 
bildenden Pilzen mehr oder minder unterdrückt sein kann. Ме1лх meint, 
dass die Ursache dazu wahrscheinlich in gewissen Eigenschaften der 
Humusformen selbst liegen dürfte, vor allem in der Lebhaftigkeit der 
Stickstoffmobilisierung. »Eine lebhafte Stickstoffmobilisierung könnte 
demnach die Ursache sein, teils dafür, dass die Pilze eine hinreichend 
hohe Virulenz erhalten, teils dafür, dass die Wurzelzellen hinreichend 
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kräftig werden. Eine mutualistische Symbiose würde hierdurch zustande 
kommen. Es ist a priori wahrscheinlich, dass Nitrate dabei günstiger 
wirken als Ammoniumsalze« (l. c., S. 493). 

Aus Mess Untersuchungen ergab sich also, dass die Voraussetzungen 
für die Bildung der ektotrophen Mykorrhiza von äusseren Einflüssen 
abhängig sind. Diese Erkenntnis ist später von Harcu (1937) bestätigt 
worden. Er misst aber dem Stickstoff weder eine dominierende Bedeu- 
tung noch eine im allgemeinen positive Rolle bei. Er meint im Gegen- 
teil, eine Mykorrhizabildung stelle sich dann ein, sobald, auf Grund rela- 
tiven Mangels an Stickstoff, Phosphor, Kalium oder Kalzium im Substrat, 
irgend eines dieser Elemente im höheren Symbionten nur in niedrigen 
Konzentrationen vorkommt. Somit kommt Harcu auf Srani (1900) zu- 
rück und fasst seine im wesentlichen mit Starts übereinstimmende Auf- 
fassung (»the mineral salt theory«) in eine mehr final als kausal anmu- 
tende Theorie zusammen und meint, dass seine Versuchsergebnisse fähig 
seien zu »provide the bold outline for a pieture of mycotrophy which is 
apparently capable of explaining all known peculiarities of the habit« 
(1. e., S. 143). 

Indessen haben experimentelle Mykorrhizauntersuchungen, die vor 
einiger Zeit an Kiefern- und Fichtenpflänzchen durchgeführt wurden, ge- 
zeigt, dass die Bedingungen für die Mykorrhizabildung weit komplizierter 
sind (Bsörkman 1940). Ein allseitigeres Studium dieser Verhältnisse schien 
daher angezeigt. 

In der vorliegenden Abhandlung ist die Frage der Voraussetzungen 
für die Bildung der ektotrophen Mykorrhiza bei Nadelbäumen auf zwei 
verschiedene Arten behandelt worden: teils durch Studien in der freien 
Natur, teils durch experimentelle Untersuchungen. Die Untersuchungen 
draussen in der Natur bestanden in Studien über Vorkommen und Aus- 
bildung der Mykorrhiza bei Kiefer und Fichte auf einer Reihe von Plätzen 
in verschiedenen Teilen Schwedens. Wegen Raummangels kann hier 
jedoch nur eine geringe Anzahl von Repräsentanten für verschiedene 
alleemeine Waldgesellschaften aufgenommen werden. Die experimentellen 
Untersuchungen jener Faktoren, die die Mykorrhizabildung regeln, wurden 
dann unter Zugrundelegung der bei den Naturstudien erhaltenen Ergeb- 
nisse betrieben. 


Die Frage der Bedeutung der Mykorrhizasymbiose ist in der vorlie- 
genden Abhandlung beiseite gelassen. In praktischer Hinsicht dürfte es 
aber von bedeutendem Interesse sein zu studieren, von welchen Bedin- 
gungen die optimale Bildung der Mykorrhiza abhängig ist. Der wachs- 
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tumsfördernde Einfluss, den die Mykorrhiza, zumindest unter gewissen 
Verhältnissen, bei den Bäumen ausübt, braucht nämlich, wie eingangs 
angedeutet, nicht mehr in Zweifel gezogen zu werden, und schädliche 
Einwirkungen sind nie beobachtet worden. Bei Bäumen mit schwachem 
Wachstum günstige Bedingungen für eine optimale Mykorrhizabildung zu 
schaffen, dürfte daher unter allen Umständen von forstwirtschaftlicher 
Bedeutung sein. 


I. Ausbildung und Frequenz der Mykorrhiza bei Kiefer und 
Fichte in schwedischen Waldgesellschaften. 


A. Terminologie und Methodik. 


Waldgesellschaften. Soweit es nur irgendwie möglich war, wurde die 
Mykorrhizabildung auf solchen Lokalitäten untersucht, die schon früher hin- 
sichtlich der Vegetation und der ökologischen Verhältnisse eingehend studiert 
worden sind. Die untersuchten Flächen umfassen eine Reihe verschiedener, 
sehr allgemeiner schwedischer Waldgesellschaften. Diese wurden haupt- 
sächlich nach MALMSTRÖM (1926) klassifiziert, wobei ich als Grundlage für 
die Einteilung die gegenwärtige Bodenvegetation verwendete; der Boden 
wurde in Kürze gesondert beschrieben, ebenso der Baumbestand (vgl. TAMM 
1940, S. 268). Die Zusammensetzung der Bodenvegetation wurde durch 
genaue Vegetationsanalysen auf einheitlichen Probeflächen rund um unter- 
suchte Bäume oder Baumpflänzchen bestimmt. Die Ausdehnung dieser Flächen 
war von der Grösse der Baumpflanzen und der Einheitlichkeit der Boden- 
vegetation abhängig. Im folgenden werden ausführliche Vegetationsanalysen 
nur für gewisse charakteristische Waldgesellschaften angeführt. Für die übrigen 
hier beschriebenen wird, so weit wie möglich, auf schon früher publizierte- 
Vegetationsanalysen vom selben Platz oder gleichen Waldgesellschaftstyp 
verwiesen. Der Deckungsgrad wurde nach der Methode HULT-SERNANDER 
bestimmt; die Bezeichnung + habe ich in gewissen Fällen angewandt, um 
das Vorkommen eines vereinzelten Exemplars anzugeben.! 


Bodentypen. Bei den kurzgefassten Beschreibungen der Bodenbeschaf- 
fenheit der verschiedenen Waldpartien, wo die Entwicklung der Mykorrhiza 
untersucht wurde, ist TAMMs Terminologie angewandt worden (s. Tamm 1920, 
1931, 1940). Die Benennung Rohhumus (vgl. HESSELMAN 19174) wird in 
derselben ausgedehnten Bedeutung gebraucht wie P. E. MüLLErs Maar (Mor). 
Zwischen HESSELMANs Vermoderungs(F-)schicht und seiner Humusstoff(H-)- 
schicht unterscheide ich in jenen Fällen, wo die beiden Lager in der Humus- 
decke deutlich von einander abgegrenzt werden kónnen. 

Die chemische Beschaffenheit des Bodens wurde in dem Masse unter- 
sucht, als Erde aus der betreffenden Waldgesellschaft als Substrat bei den 


! Die Nomenklatur stimmt überein mit der des Verzeichnisses »Fórteckning óver 
Skandinaviens vüxter« (1937 und 1941) Für Pilze sind LUNDELL & NANNFELDT (1934— 
1941) sowie mündliche Angaben von Dr. LUNDELL herangezogen worden. 
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experimentellen Studien angewandt wurde. Angaben über Humusgehalt, 
Volumgewicht, pg (auch direkt in der freien Natur untersucht), Menge des 
Totalstickstoffs (Ntot), der Phosphorsäure (Р,О,), des Kaliums (K,O) und des 
Kalkes (CaO) sowie des ursprünglichen und in Lagerungsproben während 3 
Monate gebildeten Ammoniak- und Nitratstickstoffs werden für diese‘ Böden 
in Fig. 17 gegeben. 


Wurzel- und Mykorrhizatypen. Zu eigentlichen Mykorrhizen wandeln 
sich die Kurzwurzeln des Wurzelsystems um, d.h. jene im engeren 
Sinne nahrungsaufnehmenden, feinsten Wurzelverzweigungen, die sich 
von den Langwurzeln vor allem dadurch unterscheiden, dass sie 
monarch sind, also nur einen Gefässstrang haben. Seitenwurzeln werden 
jene Langwurzeln benannt, die von der Hauptwurzel ausgehen, und im 
übrigen alle Wurzelverzweigungen von Langwurzelcharakter. 


. Kurzwurzeln sitzen entweder unmittelbar an der Hauptwurzel oder, was 
am häufigsten vorkommt, an Seitenwurzeln. In der freien Natur sind so- 
wohl Kurzwurzeln als auch jüngere Seitenwurzeln bei Kiefer und Fichte 
mit Pilzen infiziert, und zwar entweder mit Mykorrhizapilzen oder parasi- 
tischen Bodenpilzen. Im ersten Falle werden die stärker oder schwächer 
mit Pilzen behafteten Wurzeln Mykorrhizen benannt, im zweiten Pseudo- 
mykorrhizen. Auch die Hauptwurzeln und ältere Seitenwurzeln können 
mitunter mehr oder minder infiziert sein. Draussen in der Natur sind so 
gut wie alle echten Kurzwurzeln mit Pilzmyzelien infiziert (vgl. MELIN 
1923, S. 265; HarcH E Doax 1933, S. 87), und auch bei den jüngeren 
Seitenwurzeln dürfte dies in grossem Ausmasse der Fall sein. Oft ist es 
nicht möglich, bloss dem Aussehen nach zwischen einer infizierten Kurz- 
wurzel und einer infizierten Seitenwurzel von Langwurzelcharakter zu unter- 
scheiden, und ich habe es daher aus praktischen Gründen für zweckmässig 
gehalten, bei der Zählung der auftretenden Mykorrhizen und Pseudomykor- 
rhizen ausser allen echten Kurzwurzeln auch alle Seitenwurzeln bis zu einer 
Länge von 5 mm als Kurzwurzeln zu bezeichnen, während die übrigen 
längeren Seitenwurzeln Langwurzeln benannt werden. Wurzelverzweigungen, 
kürzer als 0,5 mm, sind überhaupt nicht mitgerechnet worden. Diese Klas- 
sifikationsmethode wurde bereits früher von Gast (1937) und BJÖRKMAN 
(1940, 1941) angewandt. Auch vom physiologischen Gesichtspunkt aus er- 
scheint sie als vóllig berechtigt, da sich kein Anlass vorfindet anzunehmen, 
infizierte Seitenwurzeln verhalten sich physiologisch anders als infizierte 
Kurzwurzeln. Eine kompliziertere Einteilung des Wurzelsystems, wie sie 
etwa ALDRICH-BLAKE (1930) vorgenommen hat, erwies sich als unnótig. 


Eine Kurzwurzel, die zu einer Mykorrhiza umgewandelt ist, wird im 
allgemeinen erstens durch ihren meist gut ausgebildeten Hyphenmantel 
gekennzeichnet, der die Wurzel umkleidet und wovon feine, gewóhnlich 
mit Schnallen versehene Hyphen in die Umgebung ausstrahlen, und 
zweitens von dem interzellularen oder sogenannten Hartieschen Netz- 
werk, bestehend aus Pilzhyphen, die vom Hyphenmantel aus eindringen 
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und sich zwischen den meistens stark abgerundeten und hypertro- 
phierten Zellen der primären Rinde ausdehnen. 


Breiten sich die Hyphen auch intrazellular aus, so nennt man die My- 
korrhiza ektendotroph (MELIN 1923, S. 108). Eine echt endotrophe My- 
korrhiza mit bloss intrazellular wachsenden Pilzhyphen kommt bei Kiefer 
und Fichte nicht vor. Dagegen finden sich regelmässig intrazellular aus- 
gebreitete, dünne Hyphen von parasitischer Natur in den Rindenzellen ver- 
schiedener Kurzwurzeln, die dann, wie erwähnt, Pseudomykorrhizen genannt 
werden. Diese sind oft schon makroskopisch leicht erkennbar, können aber 
bisweilen mit schlecht ausgebildeten, echten Mykorrhizen verwechselt wer- 
den. Das gilt besonders von der gabelförmig verzweigten Pseudomykor- 
rhiza, die mitunter an der Kiefer auftritt. Pseudomykorrhizen sind im 
allgemeinen von dunkelbrauner Farbe und haben in der Regel keine Wur- 
zelhaare, zumindest nicht an der Spitze. In der anatomischen Struktur 
werden sie im Gegensatz zu Mykorrhizen dadurch gekennzeichnet, dass die 
Rindenzellen nicht hypertrophiert sind und dass zarte Hyphen, vor allem 
von M. R. atrovirens (MELIN 1923, 1925, 1927), ziemlich schütter die Zellen 
durehkreuzen. Pseudomykorrhizen müssen von nichtinfizierten Kurzwurzeln 
wohl unterschieden werden, was jedoch in vielen Fällen ohne anatomische 
Untersuchung unmóglich ist. Nach den bisherigen Erfahrungen scheint man 
aber keinen besonderen Fehler zu begehen, wenn man sämtliche Kurz- 
wurzeln, die nicht zu typischen Mykorrhizen umgewandelt sind, als Pseudo- 
mykorrhizen betrachtet, weil man nämlich, wie gesagt, triftige Gründe hat 
anzunehmen, dass nichtinfizierte Kurzwurzeln in natürlichen Böden kaum 
vorkommen. 


Die eigentliche Mykorrhiza, die von einer grossen Anzahl Pilze ge- 
bildet wird (Hymenomyzeten und Gasteromyzeten, Metin 1936; Моревѕ 
1941), zeigt ein sehr wechselndes Bild. Zur Beschreibung der Mykor- 
rhizaentwicklung habe ich aber nur eine geringe Anzahl verschiedener 
Mykorrhizatypen abgegrenzt. In der vorliegenden Arbeit wird die fol- 
gende Typeneinteilung angewandt, die in der Hauptsache mit der von 
MELIN vom Jahre 1927 übereinstimmt (vgl. auch Bsörkman 1937, 1940, 
1941): 

Mykorrhiza A: Dieser Mykorrhizatyp ist bei der Kiefer unverzweigt 
oder gabelfórmig verzweigt, bei der Fichte einfach oder monopodial ver- 
zweigt. Die Dicke des Hyphenmantels schwankt zwischen 0 und 80 р; 
seine Farbe ist recht verschieden, von grauweiss bis dunkelbraun, wahr- 
scheinlich in hohem Grade davon abhängig, welche Pilze die Mykor- 
rhiza bilden. Hyphenstränge (d. h. dichte Verbände von Hyphen, die 
vom Hyphenmantel ausgehen) kommen bloss ausnahmsweise bei einigen 
Formen vor, besonders bei einer in Rohhumus sehr hüufigen Mykor- 
rhiza mit safrangelbem Mantel, der nach Mrs (1936, S. 1025) von 
Corticium croceum gebildet sein dürfte (im folgenden die »safrangelbe 
Mykorrhiza« benannt). 
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Mykorrhiza B: Dieser Typ wird dadurch gekennzeichnet, dass eine 
echte Mykorrhizastruktur (von derselben Art wie bei Mykorrhiza A) пог 
in der Spitze der Kurzwurzel vorkommt und dass die übrigen Teile der 
Kurzwurzel Pseudomykorrhizastruktur aufweisen. Im folgenden wird 
die B-Mykorrhiza zusammen mit der A-Mykorrhiza behandelt. 

Mykorrhiza C: Dieser Typ, der für gewöhnlich »Knollenmykorrhiza« 
genannt wird, kommt bloss bei der Kiefer vor und wird hauptsächlich 
von Boletus-Arten gebildet (Metin 1923; vgl. Mopess 1941). Er be- 
steht in der Regel aus kurzen, zusammengewachsenen Kurzwurzelver- 
zweigungen. Der Mantel ist dick (mitunter 100 p), für gewöhnlich 
gelbgrau, und in der Regel strahlen zahlreiche krüftige Hyphenstrünge 
von ihm aus. Mitunter kann eine C-Mykorrhiza unverzweigt sein, un- 
terscheidet sich aber dann von einer A-Mykorrhiza durch ihren dicken, 
zottigen Hyphenmantel. Bei typischen C-Mykorrhizen umfasst die pri- 
märe Rinde ausserdem meistens 5—6 Zellschichten, während die einer 
A-Mykorrhiza nur aus 2—3 Zellreihen besteht (Mes 1923, S. 90 und 
103). 

Mykorrhiza D, die auch die »schwarze Mykorrhiza« genannt wird, 
tritt in zwei Typen auf, die sich von einander deutlich unterscheiden; 
teils mit dünnen, schwarzbraunen Hyphen, die einen sekundüren Mantel 
an der ursprünglichen A-Mykorrhiza bilden (Typ Da, gebildet von M. 
R. atrovirens), teils mit gróberen, meist rein schwarzen Hyphen, die 
reichlich von der Oberflüche der Kurzwurzel ausstrahlen (Typ Dn, ge- 
bildet von M. R. nigrostrigosum, nach Harca 1934) Der Mantel bei 
Mykorrhiza Dn ist besonders charakteristisch mit seinem pseudoparen- 
chymatischen Bau und der »strahlenfórmigen« Struktur (Mes 1927; 
Harcu 1934). Nach Liane uu (1939, S. 122, 1942) ist M. R. nigrostri- 
gosum mit dem Myzel des in Waldbóden oft vorkommenden Pilzes Ceno- 
coccum graniforme identisch. 

Innerhalb desselben Mykorrhizatyps lässt sich eine Vielfalt von For- 
men unterscheiden, die dem Aussehen und dem anatomischen Bau nach 
von einander abweichen. So können beispielsweise die A-Mykorrhizen in 
dem einen Boden durchgehend dünn und ohne Mantel sein, in einem andern 
dagegen einen dicken, wolligen Mantel haben (vgl. MANGIN 1910); gewisse 
A-Mykorrhizen können mit einem sehr kräftigen interzellularen Netzwerk 
versehen sein, während andere bloss ein dünnes HArTIGsches Netz aufweisen 
usw. Eine eingehendere Einteilung besonders der A-Mykorrhizen wäre des- 
wegen äusserst wünschenswert, lässt sich aber solange nicht durchführen, 
als man nicht genaue systematische Kenntnisse über jene Pilzmyzelien be- 
sitzt, die in die betreffende Mykorrhizaform eingehen. 


Die Frequenz der Mykorrhiza wurde durch Zählung der vorkom- 
menden verpilzten Kurzwurzelspitzen bestimmt. Wenn die Mykorrhiza 
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verzweigt war und mehrere Spitzen bildete, zählte ich jede Spitze für 
sich (vgl. Harcn 1937, S. 74, »mycorrhizal pointse). 


Diese Art der Zählung dürfte einen richtigeren Ausdruck für die My- 
korrhizafrequenz liefern als die Methode, die Anzahl der verpilzten Kurz- 
wurzeln anzugeben, weil diese, insbesondere bei Bäumen und älteren Pflan- 
zen, oft wiederholt verzweigt sind und dadurch grosse Anhäufungen von 
Mykorrhizen bilden. Eine derartige Anhäufung lässt sich aber wegen ihrer 
Grösse nicht mit einer unverzweigten, verpilzten Kurzwurzel vergleichen, 
sofern man nämlich die quantitative Ausdehnung der Mykorrhizabildung be- 
trachtet. In gewissen Fällen, insbesondere bei Mykorrhizen vom C-Typ, kann 
es indessen mit grossen Schwierigkeiten verbunden, ja manchmal einfach 
unmöglich sein, die Anzahl der verpilzten Wurzelspitzen exakt abzuschätzen. 
Die über die C-Mykorrhizen mitgeteilten Werte werden daher, in Hinsicht 
auf ihre approximative Natur, nur mit Vorbehalt wiedergegeben. 


Lichtmessungen. Da die Lichtmenge im Walde nicht nur für das 
Wachstum der Bäume, sondern auch für die Mykorrhizabildung von 
ausserordentlicher Bedeutung ist (vgl Bsörkman 1940) war es von 
Interesse, so objektiv wie möglich die Lichtstärke zu einem bestimmten 
Zeitpunkt für jene Plütze anzugeben, wo die Mykorrhizabildung unter- 
sucht wurde. Zu diesem Zweck wurde die Lichtstärke mittels 2 
Galvanometer, gradiert in Lux, gemessen, wobei das Licht auf zwei 
wagrecht gestellte Photoelemente (nach B. Lance) mit Opalglasfilter fiel 
(Empfindlichkeitsmaximum der Elemente bei ungefähr 600 my). 


Die Messung wurde auf die Weise vorgenommen, dass das eine Photo- 
element auf einem frei gelegenen Platz ausserhalb des Waldes aufgestellt 
wurde, wo die Lichtstärke gemessen werden sollte; das andere Element 
wurde dann entlang Taxierungslinien (im allgemeinen 5 Meter von ein- 
ander entfernt) in den Wald hineingebracht, wo alle drei Meter abgelesen . 
wurde. Durch Signale zu dem Mitarbeiter bei dem frei gelegenen Element 
konnten gleichzeitige Ablesungen inner- und ausserhalb des Baumbestandes 
vorgenommen werden, wobei ein durchschnittlicher Mittelwert für die Licht- 
stärke im Walde, ausgedrückt in % der Lichtstärke im Freien, erhalten 
wurde. Die Messungen wurden bloss in gleichmässig geschlossenen Be- 
stinden durchgeführt und umfassten in der Regel 200 Observationen, wo- 
durch zufällige Abweichungen ausgeglichen sein dürften. Die meisten Mes- 
sungen konnten sowohl bei wolkenlosem Himmel als auch bei trübem Wet- 
ter ausgeführt werden. In einigen Fällen, wo sich keine Lichtung in der 
untersuchten Waldpartie vorfand, wurde das Kontrollphotoelement am Ende 
einer zusammengefügten, 8'/ m langen Bambusstange angebracht, die dann 
in der Nähe der Untersuchungsfläche an jenem Platz aufgestellt wurde, der 
am offensten dalag. Die Photoelemente und die Galvanometer wurden vor 
den Messungen kalibriert. 

Durch dieses Messverfahren wurden subjektive Fehlerquellen soweit als 
möglich eliminiert, und ich erhielt sichere Durchschnittswerte für die Licht- 
stärke in einem Waldbestand zu einem gewissen Zeitpunkt (vgl. frühere 
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Untersuchungen von Lichtverhältnissen im Walde von z. B. WIESNER 1907, 
Zox & GRAVES 1911, KNucHEL 1914, Grasovskyv 1929, SHIRLEY 1929, 
ATKINS & PooLE 1930). 


In einigen Füllen wurde auch die qualitative Zusammensetzung des 
in die Waldpartie einfallenden Lichtes untersucht (s. S. 32). Zu diesem 
Zweck wurden drei Glasfilter (Schott & Gen., Jena) mit folgenden Eigen- 
schaften verwendet (vgl. Àsgge & Ворне 1942, S. 10—11): 


Rot Grün Blau 


‘RG 1) (VG 9) (BG 5) 
Transmissionsgebiet des Filters in mp... ... 590— 440—650 360—540 
Optischer Schwerpunkt der Kombination Photoele- 
pient-biilter in mp en kk ce e < < e e, 040 530 460 


B. Das Untersuchungsmaterial. 


Das Untersuchungsmaterial bestand sowohl aus ganzen Wurzelsyste- 
men von Kiefern- und Fichtenpflänzchen als auch aus Teilen von Wur- 
zeln ülterer Büume. Von diesen sind, soweit das móglich war, nur ein- 
bis zweijährige Wurzeln in die Wurzelanalysen einbezogen worden. Bei 
jedem Bäumchen, das Gegenstand einer Untersuchung war; sind aus- 
ser Beobachtungen über die Ausbildung der Mykorrhiza auch solche 
über Alter, Höhe, Wurzellänge, Jahrestriebe und Nadelliinge der be- 
treffenden Pflanze angestellt worden. Diese Angaben wurden als Er- 
giinzungen der übrigen Daten über die Mykorrhiza in den Tabellen auf- 
genommen. 


Das Alter wurde durch Zählung der Jahresringe am Wurzelhals bestimmt, 
wobei Florogluzin und Salzsäure verwendet wurden, um die Jahresringe 
deutlicher hervortreten zu lassen. Was die Jahrestriebe betrifft, so habe 
ich die der drei letzten Jahre in mm gemessen; bezüglich der Nadellänge 
ist nur die der Nadeln des Vorjahres angeführt worden. Die Nadellänge 
des laufenden Jahres wurde nicht gemessen, weil die Untersuchungen ja zu 
verschiedenen Zeiten im Sommer durchgeführt werden mussten, wo in ge- 
wissen Fällen die neuen Nadeln noch nicht ausgebildet waren. Beim Stu- 
dium der Trieb- und der Nadelentwicklung einer Pflanze dürfte es übrigens 
am richtigsten sein, die Entwicklung der Spitzentriebe mit jener der Vor- 
jahrsnadeln zu vergleichen, denn die Länge der Jahrestriebe hängt von den 
Entwicklungsbedingungen im Vorjahre ab, die Ausbildung der Nadeln da- 
gegen wird von den Milieuverhültnissen des laufenden Jahres bestimmt 
(HEssELMAN 1904; vgl. SYLVÉN 1916, S. 177). Die Wurzellänge gibt die 
approximative Länge der Langwurzeln an, gerechnet vom Wurzelhals. Die 
Mykorrhizafrequenz habe ich bei jeder untersuchten Pflanze in Prozenten 
sámtlicher vorkommenden Kurzwurzelspitzen angegeben. 
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Innerhalb jedes näher untersuchten Probeareals sammelte ich eine 
grosse Anzahl (20—100) Pflanzen. wobei nur völlig unbeschädigte 
Wurzelsysteme Gegenstand einer Wurzelanalyse waren. Im folgenden 
führe ich zwar nur eine kleine Anzahl der untersuchten Pflanzen an, 
doch können diese als besonders repräsentativ für die untersuchten 
Waldgesellschaften angesehen werden. 


C. Technik. 


Die Wurzeln untersuchte ich teils direkt bei und nach dem Heraus- 
ziehen, teils fixierte ich sie in KARPETSCHENKO-NAWASCHINS Lösung für 
eine spätere detaillierte Zählung und Prüfung der Kurzwurzeln. Das 
ganzé Versuchsmaterial wurde unter der Prüparierlupe bei 10—15facher 
Vergrösserung gesichtet. Für die mikroskopische Untersuchung wurden 
etwa 600 Schnitte angefertigt, die mit Orseillin BB und Anilinblau ge- 
färbt wurden (SrRaAsBuRGER 1913, S. 752; Mrs 1923, S. 89). Ausser- 
dem wurde für mehr provisorische Untersuchungen eine grosse Anzahl 
Kurzwurzeln mit dem Gefriermikrotom geschnitten, wobei vor allem der 
Hyphenmantel und die Ausbildung des interzellularen Netzes berück- 
sichtigt wurden. 


D. Spezialbeschreibungen. 


1. Flechtenreicher Kiefernwald, Staatsforst Äheden, Vindeln, Pro- 
vinz Västerbotten (vgl. Hessenman 1917 е, 1926; Tamm 1920). 
Juli 1936 und Aug. 1938. 


Der Boden ist gewöhnlich an der Oberfläche sehr trocken, denn. er 
ist stark wasserdurchlüssig. Der Bodenprofiltyp ist Eisenpodsol; die 
Bleicherde hat eine Dicke von 1—3 em und geht ohne scharfe Grenze 
in die Orterde über (typischer »skarpmarkpodsol«, Tamm 1931). Die 
Humusschicht ist sehr dünn (1—2 em). рн in der Humusschicht 3,8—4,1. 
Chemische Analyse s. Fig. 17. 


Die Bodenvegetation besteht aus einer Matte von Zwergsträuchern, meist 
Heidekraut und Preiselbeere, manchmal auch Arctostaphylos Uva-ursi und 
Empetrum hermaphroditum, die in einer geschlossenen Flechtenmatte von Cla- 
donia-Arten und Stereocaulon paschale Inseln bilden (Tab. 1). Moose kommen 
nur spärlich nahe bei Baumstümpfen. vor. 

Von höheren Bodenpilzen wurden (Sommer 1938) folgende angetroffen: 
Boletus edulis, B. luteus, B. scaber, B. versipellis (= rufus) und В. subtomento- 
sus, Cortinarius sp., Hydnum aurantiacum und H. coeruleum, Polyporus pe- 
rennis. 
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Tabelle 1. 


Vegetationsanalyse aus flechtenreichem Kiefernwald, Staatsforst Äheden, 
Vindeln. Probeflächen 2X2 m. 17.7. 1936. 


| Geschlossener Bestand | Kahlschlag | 
| 1 ee s EEL Уз 4 | 6 | 6 | 7 | в ` 
Feldschicht: | 
Arctostaphylos Uva-ursi 1 1 + 2 1 1 + 
| Calluna vulgaris ..... 2 3 3 2 2 3 3 3 
Empetrum hermaphroditum .| + = 1 + 1 = = + 
Vaccinium Vitis-idaea . . . 2 2 3 3 2 3 
| Pinus silvestris, Jungpflanzen 3 2 1 2 3 3 
Bodenschicht: 
| Dicranum scoparium. . . + 1 = dE e == 1 = 
Pleurozium Schreberi . . . .| + E — 1 + = = > 
| Polytrichum juniperinum . .| + 1 Jm 1 1 1 n e 
» pilosum ©... | E = Ar + ar = — = 
| Cladonia аре = < ws + + 2 1 1 = + = 
» rangiferina . . . . + 3 3 3 2 2 2 1 
| « Silvatec: — оог 2 3 3 4 3 2 2 3 
| » «uncialis . . . s. 1 1 1 + 2 1 + 1 
| Stereocaulon paschale . = = 2 1 1 + 1 = 


Der Kiefernbestand ist 85—100 Jahre alt und ziemlich schlechtwüch- 
sig (Fig. 1). Die Dichtigkeit geht aus der Lichtmessung am 13.7. 1938 
(11—12) bei trübem Wetter hervor, wobei die relative Lichtstärke (im 
Mittelwert aus 200 Messungen) 40 % des Lichtes im Freien betrug. Im 
geschlossenen Bestand kommen reichlich Kiefernpflanzen vor, aber diese 
sind sehr schlecht entwickelt, was wahrscheinlich mehrere Ursachen hat, wie 
Lichtmangel und die Konkurrenz mit den älteren Bäumen um Nahrung 
und Feuchtigkeit. Die meisten dieser kleinen Baumpflanzen sterben nach 
einigen Jahren ab. Dagegen werden sie oft sehr alt, wenn es ihnen gelingt, 
die ersten Jahre zu überleben, obwohl sie ein äusserst kümmerliches Dasein 
führen (sog. Zwergkiefernpflanzen, vgl. Fig. 2). Auf einem 20jährigen Kahl- 
schlag dagegen, etwa 2 ha gross, sind die Bäumchen gut vorwärtsgekom- 
men und zeigen jetzt auffallend kräftiges Wachstum mit starken Jahres- 
trieben und langen Nadeln. Diese Reaktion der Zwergpflanzen trat im all- 
gemeinen ungefähr 5 Jahre nach Schaffung des Kahlschlags ein. Jedoch 
haben nicht alle unterdrückten Bäumchen auf dieselbe Weise reagiert, son- 
dern einige zeigen noch immer Kummerwuchs. Das gilt insbesondere von 


2— 42513. Symb. Bot. Ups. VI: 2. 
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den Kiefernbäumehen an den Rändern des Schlages und unter Samenbäu- 
men, wo sich besonders ausgeprägte Konkurrenzzonen ausgebildet haben. 


Aus Tab. 2 geht hervor, dass die Ausbildung der Mykorrhiza auf 
demselben Boden bei verschiedenen Pflanzen sehr ungleichmässie sein 


kann. So scheint die Mykorrhizabildung bei mehr oder minder schlecht- 
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Fig. 1. Fleehtenreieher Kiefernwald, Staatsforst Áheden, Vindeln, Provinz Viisterbotten. 


wüchsigen Pflanzen, die im geschlossenen Bestand auftreten (Ausnah- 
men s. Fie. 2), in der Regel nur schwach zu sein (im Durchschnitt 
18 % A- und D-Mykorrhizen), dagegen sehr gut (im Durchschnitt 75 % 
bei Pflanzen, die auf dem erwähnten Kahlschlae kürzlich kräftig heran- 
zuwachsen begonnen haben. Bei sehr starken Jungbäumen, die sich ent- 
weder seit mehreren Jahren kriiftig entwickeln oder vom Anfang ihrer 
Entwicklung an gut gedeihen, scheint die Mykorrhizabildung in der Re- 
gel reduziert zu sein (im Durchschnitt 27 % A- und B-Mykorrhizen). 
Die Ursache dazu soll später besprochen werden. 


Aussehen und Bau der Mykorrhiza. Aus der mitgeteilten Über- 
sicht ergibt sich, dass die A- und B-Mykorrhizen vorherrschen; besonders 
die B-Mykorrhiza ist zahlreich bei Pflanzen, die im Wachstum zunehmen. 
Bei jungen Pflanzen sitzen die Mykorrhizen oft sehr dicht. während sie bei 


Die Mykorrhizaentwicklung in flechtenreichem Kiefernwald, Staatsforst Äheden, Vindeln. 


Tabelle 2. 


Nr. 


сл o Whe 


~ о о % ч о 


— — 


Probe-| Alter 
fläche in 
Nr. |Jahren 


ra t° Us б 


14 
17 
20 
25 


о 0000-10 о 


Höhe | Jahrestriebe in mm | Vorjahrs- | Wur- 
in — | nadeln zeln 
cm 1934 | 1935 | 1936 | in mm | in em 


Unterdriickte Kiefernpflanzen im geschlossenen Bestand 


7 8 8 9 15 | 50 
10 11 11 12 15 60 
22 15 17 25 16 150 
24 17 15 16 16 330 
33 11 16 15 22 370 


Kiefernpflanzen mit beschleunigtem Wachstum auf dem Kuhlschlag 


10 12 30 32 30 70 
21 35 70 | 150 70 110 
90 | 160 | 280 | 230 40 360 
50 25 | 150 | 140 32 280 
43 25 | 150 | 137 32 220 
45 | 55 | 110 | 130 25 320 


Мук. Au. B Myk. C Myk. Da Myk. Dn | Pseudomyk. 
| Anzahl! % |Anzahl| % | Anzahl | % | Anzahl | % | Anzahl| 96 
(| = | == e | — | = | = 40 | 83 

9 19 = — = = — — 44 81 
28 21 — — — — — — 108 79 
23 19 = — | E — — — | 101 |81 
24 16 — — — — — — 126 84 
76 81 — — — — | — — 18 19 
60 82 — — — nd Mibes — 13 18 
115 84 — — — — — — 22 16 
57 72 — — _ — — — 22 28 
зв |60| — I-I- l- -= >- 24 |40 
78 |681 — |-| - |- - ll 37 | 32 


Seit mehreren Jahren auf dem Kahlschlag kräftig heranwachsende Kiefernpflanzen oder 


12 
13 
14 
15 
16 
17 
18 
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52 74 96 102 36 330 
56 78 126 150 34 460 
58 89 186 200 50 520 
72 81 182 146 38 480 
123 134 245 305 45 750 
110 125 320 | 240 47 660 
130 120 273 300 46 1 100 


1—2jährige Wurzeln älterer Kiefern 
im geschlossenen Bestand. . . . |1420 


1 + bezeichnet geringeres Vorkommen als 1 %. 


35 
32 
36 
48 
42 
46 
112 


53 


33 
21 
23 
30 
23 
24 
31 
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140 
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älteren gewöhnlich schütter und in der Regel in dicken Anhäufungen da und 
dort an den Wurzeln vorkommen (vgl. Fig. 2). 

A- und B-Mykorrhizen sind meistens mehr oder minder dunkelbraun 
mit ziemlich glatter Oberfläche, die älteren aber werden schwarz und 
schrumpfen. Sie sind im allgemeinen auffallend lang uud reich verzweigt 
(vgl. Fig. 3). Der Mantel ist für gewöhnlich dünn (10—15 p), kann aber 
in Ausnahmefällen bis zu 25 р dick werden. Das Hartiasche Netz (3—5 y) 
verschmälert sich nach innen zu und ist bei dieser Mykorrhizaform nur 


Fig. 2. Etwa 30jührige Kiefernpflanze (Hóhe 18 em) von einem alten, vermoderten Stamm 

in geschlossenem Bestand in flechtenreichem Kiefernwald. Man beachte die kräftige 

Mykorrhizabildung bei schlechtem Wachstum der Pflanze. Die Mykorrhizen sind lang- 

gestreckt, reich verzweigt (vgl. Fig. 3) und kommen gruppenweise in dichten Ansamm- 
lungen vor. — Staatsforst Äheden, Provinz Västerbotten. 


einschichtig. — Eine der Erscheinung nach ziemlich gleichartige A-Mykor- 
rhizaform, die für gewöhnlich jedoch gar keinen Hyphenmantel besitzt und, 
wie es scheint, vor allem bei Pflanzen geschlossener Bestände vorkommt, 
wird von einer sehr kräftigen intrazellularen Infektion und einem ziemlich 
dicken Hartiaschen Netz (4—7 p) gekennzeichnet, das nach innen zu nicht 
zarter wird und bisweilen um die äusserste Zellreihe herum mehrschichtig 
ist (Fig. 5). — Ausser diesen A- und B-Mykorrhizaformen wurde in einigen 
Fällen eine hellere Form angetroffen, meist als B-Mykorrhiza ausgebildet, 
mit deutlich ausstrahlenden, gelbgrauen Hyphen (Fig. 4). Der Mantel ist 
meistens 5—10 p dick, und das nach innen zu dünner werdende HaArrıssche 
Netz 3—5 p. — Auch die »safrangelbe Mykorrhiza« mit ihren charakteri- 


Fig. 3. Optimal ausgebildete, langgestreekte A-Mykorrhizen mit dunkelbraunem, glat- 
tem Mantel. 10fache Vergr. — Kiefer. Flechtenreicher Kiefernwald, Staatsforst Aheden, 
Provinz Västerbotten. 


‹ 


4. Gabelfórmig verzweigte, sehwarzbraune Pseudomykorrhizen rechts, links in 
Kiefer. Flech- 


Fie 
II Mykorrhizen mit gelbweissem Mantel übergehend. 10fache Vergr. 
tenreicher Kiefernwald, Staatsforst Aheden, Provinz Västerbotten. 
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Fig. 5. Längsschnitt durch eine ektendotrophe 4-Mykorrhiza mit sehr dünnem Mantel im 
Bilde ganz oben. Gut ausgebildetes HARTIGsches Netz, bis an den Zentralzylinder ganz 
unten) heranreichend, sowie. kräftige intrazellulare Hyphenfragmente in den Rindenzellen. 
650fache Vergr. — Kiefer. Flechtenreicher Kiefernwald, Staatsforst Aheden, 
Provinz Västerbotten. 


stischen Hyphensträngen wurde mehrmals beobachtet. Diese beiden letzt- 
genannten Mykorrhizaformen scheinen sich vor allem an Pflanzen im ge- 
schlossenen Bestand auf vermoderten Stämmen oder Baumstümpfen zu kon- 
zentrieren. 

C-Mykorrhizen von typischem Aussehen scheinen relativ spärlich vorzu- 
kommen. 

Da- und Dn-Mykorrhizen wurden nur in einigen wenigen Fällen be- 
obachtet. Überhaupt scheinen beide in flechtenreichen Kiefernwäldern sel- 
ten zu sein. 

Die Pseudomykorrhizen sind gut ausgebildet (Fig. 4); deutliche dünne 
Hyphen durchkreuzen ziemlich reichlich besonders die inneren Rindenzellen. 
Alle Kurzwurzeln, die nicht zu Mykorrhizen umgebildet sind, dürften ty- 
pische Pseudomykorrhizen sein. Sie sind oft gabelfórmig verzweigt, für 
gewöhnlich dunkelbraun bis schwarz und ähneln manchmal habituell sehr 
den mehr oder minder geschrumpften A- oder B-Mykorrhizen. Wurzelhaare 
fehlen meistens gänzlich. 
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2. Flechtenreicher Kiefernwald, Versuchspark Svartberget, Deger- 
fors, Provinz Västerbotten (vgl. Maınström & Tamm 1926; 
Lanetet & TigÉN 1937). Juli 1936, 1937 und 1938. 


Der Untergrund besteht hier aus feinstem Sande (»mjäla«), der ziem- 
lich wasserhaltig ist. Der Bodenprofiltyp ist Eisenpodsol. Die Bleicherde 
hat eine Mächtigkeit von 2—3 cm. Die Humusdecke ist dünn (höch- 
stens 3 em). рн in der Humusschicht 4,0—4,2. 


Die Bodenvegetation besteht aus Zwergsträuchern, vorkommend in einer 
dünnen und niedrigen Bodenschicht aus Flechten, meist Cladonia-Arten. Ein- 
zelne Kräuter kommen auch in den weiter unten besprochenen Versuchs- 
flächen vor, wo die Wurzeln von der Umgebung isoliert worden waren, 
und zwar Chamaenerium angustifolium, Calamagrostis lapponica, Antennaria 
dioeca und Solidago Virgaurea. Die Anwesenheit dieser Arten wie besonders 
Polytrichum juniperinum ist jedoch hauptsächlich an Partien zwischen und 
ruhd um die Schnittfurchen gebunden, die die Versuchsflächen abgrenzen 
(vgl. unten). Die Zusammensetzung der Vegetation stimmt im grossen gan- 
zen mit der des oben beschriebenen flechtenreichen Kiefernwalds überein. 
Von höheren Bodenpilzen wurden (Sommer 1938) folgende angetroffen: Bo- 
letus edulis, B. luteus und B. versipellis, Collybia dryophila und C. semitalis, 
Hydnum aurantiacum und H. coeruleum, Hypholoma fasciculare, Lactarius rufus, 
Polyporus perennis. Besonders zahlreich traten gewisse Pilze, vor allem Bo- 
letus luteus, in und zwischen den Schnittfurchen rund um die unten zu er- 
wähnenden isolierten Versuchsflächen auf. 

Der Kiefernbestand ist etwa 200 Jahre alt und ziemlich schütter, da und 
dort mit grossen Lichtungen. Die Dichtigkeit in einer relativ einheitlichen 
Partie geht aus einigen Lichtmessungen hervor, die teils bei wolkenlosem 
Himmel (15.7. 1938, 13—14, 200 Messungen), teils bei trübem Wetter 
(22.8. 1938, 12—13, 100 Messungen) durchgeführt wurden. Dabei ergab 
sich für die relative Lichtstärke 51 bzw. 55 %. Die Zweige der Kiefern 
reichen oft weit herab (bis ungefähr 2 m über dem Erdboden) und sind 
mit Flechten behängt. Kiefernbäumchen bis zu einer Höhe von 2 m finden 
sich reichlich vor, wachsen aber äusserst langsam und haben oft ein hohes 
Alter. 

Seit dem Jahre 1924 sind hier ausgedehnte experimentelle Untersu- 
chungen über die Bedeutung der Wurzelkonkurrenz im Gange (angeordnet 
von Prof. H. HEssELMAN). Die Versuche umfassen Probeflüchen verschie- 
dener Grösse und Beschaffenheit. Durch alljährliche Erneuerung der tiefen 
Schnittfurchen werden die Flächen von der Umgebung isoliert gehalten. 
Auf einigen Flächen ist der Boden im Jahre 1930 behackt worden. Die 
Untersuchungen zeigen, dass die Pflanzen auf den isolierten Probeflächen, 
verglichen mit den ausserhalb dieser Flächen schlecht wachsenden Bäum- 
chen, in ihrem Wachstum kräftig reagierten. Pflänzchen und junge Bäume 
auf den wurzelisolierten Flächen setzen kräftige Spitzentriebe an und haben 
lance Nadeln. An den Rändern der isolierten Partien, besonders zwischen 

hen, die jede Versuchsfläche begrenzen, wuchsen auch sehr 
kräftige junge Kiefernpflanzen heran, die ein ausserordentlich gutes Wachstum 
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Tabelle 3. 
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17 
40 


nadeln 


1935 | 1936 | 1937 | in mm 


Wurzeln 
in em 


Myk.A4u.B| Мук. С 


Anzahl 


% 


Anzahl 


% 


Myk. Da 


Anzahl 


Kiefernpflanzen aus den wurzelisolierten Versuchsflächen 


a) Junge Pflanzen mit gutem, gleichmässigem Wachstum 


35 
30 
60 
76 
46 
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35 
45 
57 
50 
52 
46 


45 
47 
32 
38 
43 
31 


50 
60 
90 
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110 
120 
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47 
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91 
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92 
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75 
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81 
81 
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Kiefernpflanzen aus unveränderten Partien 


29 
23 
22 
21 
27 
30 
21 


160 
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180 
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320 
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34 
17 
32 
54 
42 
23 


b) Pflanzen mit gutem, beschleunigtem Wachstum 
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Myk. Dn 


Anzahl 


| to | to | 


% 


Pseudomyk. 
Anzahl | % 
8 | 15 
8 9 
21 | 15 
14 8 
1I 8 
2 2 
23 24 
18 25 
20 22 
34 19 
10 19 
50 39 
35 | 65 
56 61 
41 67 
50 61 
81 59 
74 64 
41 61 
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aufweisen. Innerhalb der Partien, wo der Boden behackt wurde, wachsen 
die Bäume etwas besser als in den vergleichbaren unberührten Teilen. 


Kleinere Kiefern (2—25 Jahre alt) wurden in Hinsicht auf ihre My- 
korrhizaentwicklung untersucht und zwar sowohl solche, die von den 
wurzelisolierten Versuchsflüchen stammten, als auch andere, die von un- 
berührten Partien kamen. Einige charakteristische Beispiele werden in 
Tab. 3 angeführt. 

Wie aus den Beispielen in Tab. 3 hervorgeht, scheint die Mykorrhiza 
hier besser entwickelt zu sein als in dem früher beschriebenen Kiefern- 
wald. Sogar bei älteren Pflanzen in den unveränderten Partien des ge- 
schlossenen Bestandes ergab sich, dass bis 30—40 % der Kurzwurzeln 
zu echten Mykorrhizen umgebildet waren. Am besten scheint die My- 
korrhiza bei sehr jungen Pflanzen an und zwischen den Schnittfurchen 
zu sein. Eine streng genommen 100 %ige Mykorrhizabildung bei solchen 
Bäumchen ist keineswegs ungewöhnlich. 


Aussehen und Bau der Mykorrhiza. Die auftretenden A- und B- 
Mykorrhizen stimmen der Erscheinung nach völlig überein mit den entspre- 
chenden Typen aus dem früher beschriebenen flechtenreichen Kiefernwald. So 
ist die dunkelbraune, reich verzweigte, ziemlich langgestreckte А- und 
B-Mykorrhiza mit einem meist dünnen Mantel und ausschliesslich inter- 
zellularer Infektion am häufigsten. Vor allem bei unterdrückten Pflanzen 
mit langsamem Wachstum wurde auch oft eine Mykorrhiza mit äusserst 
dünnem Mantel und kräftiger intrazellularer Infektion beobachtet. — Bei ver- 
moderten Bäumen und Baumstümpfen kommen, wenngleich spärlich, die oben 
beschriebenen A- und B-Mykorrhizaformen mit einem mehr locker aufgebauten 
Mantel und ausstrahlenden Hyphen und Hyphensträngen vor. 

C-Mykorrhiza scheint hier noch seltener als in der vorhergehenden Lo- 
kalität aufzutreten. 

Da- und Dn-Mykorrhizen dürften ebenfalls sehr selten sein. 

Die Pseudomykorrhiza dagegen ist gut entwickelt und stimmt völlig mit 
der früher beschriebenen überein. 


3. Moosreicher Fichtenwald vom Vaccinium-Typ, Storliden, Ver- 
suchspark Kulbäcksliden, Degerfors, Provinz Västerbotten (vgl. 
Hessetman 1937; Trrtn 1937). Juli 1937 und 1938. 


Der Untergrund wird von Moräne gebildet. Der Bodenprofiltyp ist 
Eisenpodsol mit einer etwa 11 em dicken Bleicherdeschicht. Die Humus- 
decke ist etwa 5—7 em dick (F-Schicht 3—4 em, H-Schicht 2—3 cm). 
рн in der F-Schicht 4,1, in der H-Schicht 3,8. Der Humus ist zäh und 
filzartig. Chemische Analyse s. Fig. 17. 


Die Bodenvegetation besteht vor allem aus einer geschlossenen Decke 
von Heidelbeerkräutern mit den üblichen Waldmoosen in der Bodenschicht. 
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Tabelle 4. 


Vegetationsanalyse aus moosreichem Fichtenwald, Storliden, Versuchspark 
Kulbäcksliden, Degerfors. Probeflächen 2 X 2 m. 15—17.7. 1937. 
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Einzelne Gräser und Kräuter finden sich da und dort in die Heidelbeerdecke 
eingesprengt, besonders an den mehr offenen Stellen. Die Zusammensetzung 
der Vegetation auf einer Anzahl Probeflächen mit kleineren, genauer unter- 
suchten Kiefern und Fichten geht aus Tab. 4 hervor. 

Folgende höhere Bodenpilze wurden (Sommer 1938) gefunden: Boletus 
scaber und B. versipellis, Lactarius rufus, Russula paludosa (= elatior). 

Der ältere Wald besteht aus einem etwa 200jährigen Fichtenbestand 
mit einzelnen älteren Kiefern (Fig. 6). Die Fichten sind besonders schlecht- 
wüchsig, flechtenbehaftet und zum grossen Teil von holzzerstörenden Pilzen 
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angegriffen, Die Diehtigkeit ist nieht gross. Im Durchschnitt (von 200 
Messungen) betrug die Lichtstärke im Bestand bei wolkenlosem Himmel 


(23.8. 1937, 11^—]12^) 52 % des Lichtes im Freien und bei trübem Wetter 
(14.7. 1937, 13^— 14") 65 %. Besonders in grösseren Lichtungen finden 


sich kleine Kiefern und Fichten. 


Fig. 6. Moosreicher Fiehtenwald vom Vaccinium-Typ, Storliden, Versuchspark Kulbäcks- 
liden, Provinz Västerbotten. 


Die Kurzwurzeln sitzen in der Regel ziemlich dicht und sind meist zu 
Pseudomykorrhizen von schmalem, unverzweigtem Typ umgewandelt (Tab.5). 
In den Spitzen kommen jedoch sehr oft zahlreiche Hyphen vor, die für 
gewöhnlich nicht durch die Rinde hindurchdringen. Wo das trotzdem 
eintrifft, bildet sich typische D-Mykorrhiza mit mehr oder minder gut 
entwickeltem Mantel (Fie. 7). 


Aussehen und Bau der Mykorrhiza. Die +A- und B-Mykorrhizen sind 
meist stark verzweigt und werden von einem recht gut ausgebildeten, grau- 
weissen bis dunkelbraunen Mantel (10—20 u) mit ausstrahlenden Hyphen 
gekennzeichnet. Vom Mantel aus erstreckt sich zwischen den Rindenzellen 
ein gut ausgebildetes, aber ziemlich dünnes HanriGsches Netz, das nach innen 
gegen den Zentralzvlinder zu etwas schwächer wird. — Eine Mykorrhizaform 
mit demselben anatomischen Aufbau wie die vorhergehende, aber mit dickem 
(20—30 p), beinahe glänzendem, dunkelbraunem Mantel, die hauptsächlich 


in Mullböden vorzukommen scheint (vgl. Fig. 14), wurde ebenfalls einigemale 
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Tabelle 5. 
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Fig. 7. Pseudomykorrhizen und 5-Mykorrhizen. Ganz unten im Bilde eine Da-Mykor- 
rhiza. 10fache Vergr. — Fichte. Moosreicher Fichtenwald, Storliden, Versuchspark 
Kulbäcksliden, Provinz Västerbotten. 


Fig. 8. Typische Dn-Mykorrhiza, von M. R. nigrostrigosum gebildet. 2Sfache Vergr. 
— Moosreicher Nadelmischwald, > Brända holmen«, Versuchspark Kulbäcksliden, Provinz 
Västerbotten. Nach НАТСН 1934, 1937. 
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angetroffen. — Eine andere, auch recht seltene 4-Mykorrhizaform wird durch 
das Fehlen des Mantels gekennzeichnet sowie durch ein sehr kräftiges, 1—2 
schichtiges, grosszelliges Harrıssches Netz, das sich bis an den Zentral 
zylinder hin ausbreitet. Ausserdem findet sich eine sehr kräftige intrazellu- 
lare Infektion von derselben Art vor, wie sie bei einer A-Mykorrhizaform 
aus flechtenreichem Kiefernwald beschrieben wurde. Ausser den bisher er- 
wähnten Mykorrhizaformen tritt auch die »safrangelbe Mykorrhiza« ziemlich 
reichlich auf, nicht zuletzt in der Nähe vermoderter Baumstämme. 

C-Mykorrhiza vom charakteristischen, zusammengesetzten Typ ist nicht 
ungewöhnlich. 

Da- und Dn-Mykorrhizen (Fig. 7 und 8) sind besonders häufig und kom- 
men abwechselnd mit gut ausgebildeten 4- und B-Mykorrhizen über dem 
ganzen Wurzelsystem vor, am reichlichsten jedoch in dessen oberen Teilen. 


Im Jahre 1929 wurden einige Kahlschläge im eben beschriebenen Walde 
mit Kiefernsamen besät (s. "Tips 1934). Nach der Abholzung ging die 
ursprüngliche Vegetation stark zurück, und Deschampsia flexuosa sowie meh 
геге sog. Nitratpflanzen wie Rubus idaeus und Chamaenerium angustifolium 
wanderten ein. Die Kiefernpflünzchen entwickelten sich sehr günstig und 
wiesen kräftige Nadeln und Jahrestriebe auf. Die Mykorrhizabildung ist 
jedoch nicht sonderlich gut (im Durchschnitt 20 bis 30 % A- und B-My- 


Fig. 9. Pseudomykorrhizen, sporadisch ausgebildet als dünne A- und D-Mykorrhizen 
ohne Mantel. 10fache Vergr. — Kiefer. Kahlschlag in moosreichem Fichtenwald, Stor 
liden, Versuchspark Kulbäcksliden, Provinz Västerbotten. 
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korrhizen), und die auftretende Mykorrhiza ist so gut wie ausschliesslich von 
einem einzigen Typ, der ohne scharfe Grenze in typische Pseudomykorrhiza 
übergeht (Fig. 9). Sie ist oft stark verzweigt und hat entweder gar keinen 
oder nur einen sehr dünnen Hyphenmantel Das Harrıcsche Netz ist 
recht unansehnlich und sporadisch entwickelt. | 

Es ist eine alte Erfahrung, dass gewisse, sicher nachgewiesene Mykor- 
rhizapilze, die Waldbäume begleiten, nach der Abholzung jener Bäume ver- 
schwinden, und der hier beschriebene, einheitliche Mykorrhizatyp bei jungen 
Kiefern auf einem abgeholzten Gebiet mit einer ursprünglich reichen und 
mannigfaltigen Pilzflora kann auch darauf hindeuten, dass viele von den 
Pilzen, die sich früher in der Humusdecke vorfanden, verschwanden oder 
geschwächt wurden. Weiter ist beachtenswert, dass Mykorrhiza vom Typ 
Dn, die im ursprünglichen Bestand recht häufig war, bei den Kiefernbäum- 
chen auf dem Kahlschlag gänzlich zu fehlen scheint. Mykorrhiza Da, in 
die das parasitische M. R. atrovirens eingeht, kommt dagegen keineswegs 
selten vor. 


4. Moosreicher Nadelmischwald vom Vaceinium-Typ, »Brända hol- 
men«, Versuchspark Kulbäcksliden, Degerfors, Provinz Väster- 
botten (vgl. Hesserman 1937; Gast 1937). Juli 1936. 


Der Waldbestand ist auf einer nicht versumpften Insel im Moore 
Degerö Stormyr belegen. Der Untergrund besteht aus steiniger Moräne. 
Der Bodenprofiltyp ist Eisenpodsol mit einer regelmässigen, ungefähr 
10 cm dicken Bleicherdeschicht. Die Humusdecke besteht aus einer 
deutlichen, etwa 2 cm dicken F-Schicht (pu 4,8) und einer 2—3 cm mäch- 
tigen H-Schicht (рн 4,3). 


Was die Zusammensetzung der Bodenvegetation betrifft, wird auf Hrs. 
SELMANS (1937, S. 552, Tab. 2) Standortsanalyse vom selben Platz verwiesen. 
Folgende hóhere Bodenpilze wurden (Sommer 1938) angetroffen: Boletus scaber, 
Cortinarius delibutus, C. cinnamomeus und C. semisanguineus, Gomphidius glutinosus, 
Lactarius vielus, Mycena sp., Polyporus ovinus. 

»Brända holmen« wurde um das Jahr 1866 von einem Waldbrand heim- 
gesucht. Im Winter 1926/27 wurde eine Anzahl überstündiger Fichten ab- 
geholzt, und 1931 wurde auch der Birkenbestand gelichtet. Das Durch- 
schnittsalter des Waldes war 1937 nach HESSELMAN 47 Jahre. Die Bäume 
zeigen gegenwürtig gutes Wachstum, und natürlicher Nachwuchs tritt in dem 
Masse auf, als der Lichtzutritt es zulässt. Dieser schwankt recht stark, 
da die Dichtigkeit des Bestandes ziemlich ungleich ist. Die Messung der 
Lichtstärke wurde teils bei klarem Himmel (23.8. 1938, 10^— 115), teils bei 
trübem Wetter (14.7. 1938, 115—12) durchgeführt. Ausserdem wurde die 
Intensität des roten, grünen und blauen Lichtes unter Anwendung der auf 
S. 15 genannten Lichtfilter gemessen, teils draussen auf freiem Felde (Degerö 
Stormyr-Moor), teils im geschlossenen Bestand. Die Messungsergebnisse sind 
in Tab. 6 zusammengestellt (alle Werte stellen Durchschnitte von 100 Beob- 
achtungen dar). 
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Tabelle 6. 


Lichtmessung in moosreichem Nadelmischwald, »Brända holmen«, Ver- 
suchspark Kulbäcksliden, Degerfors. 


| 
Heiterer Himmel |  Bewélkter Himmel 

Total | Rot | Grün | Blau | Total | Rot (Grün Blau 

Freies Feld | 
Galvanometerausschlag! . . . . | 97 000) 17650 14 650| 4 250 25 000| 4 000) 3 750) 1 020 
Relativer Galvanometerausschlag 100] 18,2) 15,1) 4,4 100) 16,0) 15,0| 4,1! 
| | | | 
Geschlossener Bestand | | | 
Galvanometerausschlag! . . . . |10 700) 1670 1760 480 3250 520 530) 130) 

| 

| Relativer Galvanometerausschlag 100 15,6 16,5 ы 100| 16,1 16,2| 3,9! 
% der betreffenden Liehtqualitštauf | | | 
freiem Felde „=з + s > 11,0 9,5] 12,0| 11,3| 18,0| 18,0| 14,1| 12,7i 


Aus Tab. 6 geht unter anderem hervor, dass die relative Stärke des 
Lichtes im geschlossenen Bestand bei trübem Wetter grösser war als bei 
klarem Himmel. Bei heiterem Himmel ist der Anteil des grünen Lichtes 
im geschlossenen Bestand etwas grösser als im Freien; bei bewölktem Him- 
mel ist die Qualität des Tageslichts in beiden Fällen ungefähr die gleiche. 
Die Filtrierung durch die Nadelmasse dürfte daher kaum in höherem Grade 
die Lichtqualität beeinflussen (vgl. KnucHEL 1914); seine Veränderung bei 
heiterem Himmel dürfte zum grössten Teil auf der Verschiebung in den 
Proportionen zwischen direkter Sonnenstrahlung und Himmelslicht beruhen. 


In Tab. 7 wird die Entwicklung einiger typischen Kiefern- und Fichten- 
bäumchen sowie die Frequenz der Mykorrhiza bei ihnen und an losen 
Wurzeln älterer Fichten veranschaulicht. 

Wie Tab. 7 zeigt, scheint die Mykorrhizabildung etwas schlechter 
zu sein, als in dem alten Fichtenwald auf Storliden (S. 28). Trotz der 
besseren Beschaffenheit des Bodens auf »Brända holmen« (HESSELMAN 
1937) ist das jedoch, wie später gezeigt werden soll, auf Grund der 
grösseren Dichtigkeit des Bestandes, ganz natürlich. Die Mykorrhizabil- 
dung an Wurzeln älterer Fichten scheint indessen auf »Bründa holmen« 
etwas günstiger zu sein als auf Storliden. 

. Was Aussehen und Bau der Mykorrhiza betrifft, so scheint volle 
Übereinstimmung mit den Verhältnissen in dem früher beschriebenen Fichten- 
wald auf Storliden zu herrschen. Bemerkenswert ist die Häufigkeit der Dn- 
Mykorrhiza. Übrigens hat von diesem Platz НАтсн (1934) zum erstenmal 


das schwarze M. R. nigrostrigosum isoliert, das die Mykorrhiza vom Typ Dn 
bildet. Dieser Mykorrhizatyp scheint hauptsächlich bei schlecht entwickelten 


* Im weissen Licht gibt der Wert die Lichtstärke in Lux an. 
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Tabelle 7. 


Die Mykorrhizaentwicklung in moosreichem Nadelmischwald, »Brända holmen«, 
Versuchspark Kulbäcksliden, Degerfors. 


Alter | Höhe | Jahrestriebe in mm |Vorjahrs-| Wur- |Myk. А u. B Myk. C Myk. Da Myk. Dn Pseudomyk. | 
Nr. in SE Kee 


nadeln | zen | = — 
in mm | in cm [Anzahl 


% 


1934 | 1935 | 1936 


Anzahl Anzahl. % Anzahl % Anzai 


Kiefer 
1 16 18 25 26 33 52 24 | 30 4 | 6 5 3 à | 45 56 
2 23 26 28 31 34 | 60 32 | 25 je | | 6 16 12 | 92 | 67 
3 14 33 40 42 32 33 08 29 | 27 = — 14 | 13 16 15 48 | 45 
4 17 34 32 44 43 32 100 55 | 29 9 5 17 9 | 14 7 92 50 
5 23 42 24 31 35 | 30 150 58 | 22 — — | 19 | | 28 | 11 156 | 60 

e 

Fichte 
& 1:8 14 13 21 21 7 63 42 | 29 — — 6 12 | 8 86 | 57 
7 11 23 17 22 42 9 71 29 | 28 = — 8 8 10 | 10 56 | 54 
8 18 27 21 30 35 9 120 41 | 25 — — 7 4 23 | 14 92 | 57 
9 25 26 12 17 20 8 140 32 | 21 — — 10 6 38 | 24 77| 49 
10 26 30 15 34 25 8 160 22 | 13 — sa TE DT 6 48 | 28 92 | 53 
1—2jührige Wurzeln älterer Fichten 1580 | 1088 | 22 = |- | s | & | eas | 15 |270] 9 
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Pflanzen aufzutreten. Gleichzeitig zeigten HEsšssELMANs Humusanalysen von 
»Brända holmen« sowie das kräftige Wachstum der Bäume, dass die Boden- 
beschaffenheit hier relativ günstig ist. Die Mykorrhiza Dn scheint an solchen 
Kiefern- und Fichtenbäumchen besonders üppig zu sein, die stark beschattet 
werden. Sie trat auch in Menge auf in gewissen beschatteten (auch ziemlich 
gut ernährten) Kulturen (Tab. 33, S. 118—119), aber nicht (in derselben Erde) 
bei gutem Licht (vgl. Tab. 27, S. 96—97). Ihr Auftreten hat demnach wahr- 
scheinlich nichts zu tun mit niedriger Bodentemperatur oder besonders 
schlechten Nahrungsverhältnissen im Boden (vgl. Lıpaviıst 1937, S. 297 
319—314), dürfte im Gegenteil lediglich eine ziemlich grosse Dichtigkeit des 
Bestandes anzeigen. 


5. Moosreicher Nadelmischwald vom reinen Hylocomiurn-Typ, Dan- 
deryd, Provinz Uppland. Okt. 1940. 


Diese Waldgesellschaft (Fig. 10) liegt auf ziemlich steinigem Moriinen- 
boden und kann als besonders repräsentativ für mittelschwedische Nadel- 
mischwälder angesehen werden (vgl. Hxsskuwaw 1926, S. 221 und Arm- 
auıst 1929, S. 309, 311—312). Der Boden wird von einem typischen, 
zähen und filzartigen Rohhumus (8—5 em mächtig) mit darunterliegender 


Fig. 10. | Moosreicher Nadelmisehwald vom reinen Hwylocomium-Typ, Danderyd, Pro 
vinz Uppland. 
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Braunerde, untermischt mit Sand, bedeckt. рн in der F-Schicht 4,2, in 
der H-Schicht 3,9. Chemische Analyse s. Fig. 17. 


Die Bodenvegetation besteht so gut wie ausschliesslich aus Moosen, vor 
allem Hylocomium proliferum, wie aus den Vegetationsanalysen einiger Probe- 
flächen hervorgeht, wo Wurzeln älterer Fichten untersucht wurden (Tab. 8). 


Tabelle 8. 


Vegetationsanalyse aus moosreichem Nadelmischwald, Danderyd. 
Probeflächen 2 X 2 m. 21.10. 1940. 


1 2 Lal 
| | 
Feldschicht: 

Vaccinium. Myrbillus 251. 2 IUS vds =a = 1 == = 

^» "Wu RR ch + E + — – 

Deschampsia Ледиова ; . 2-99 SEN 65 — + + = = 

Lurula ëmt 4 o =o 2474 94 әз =» = -= 1 m sg 

| Picea Abies, Jungpflanzen > . e . . = w o o p 1 2 3 2 2 

Quercus Robur, Jungpflanzen . . . . . a. + — ES = — 

Sorbus aucuparia, Jungpflanzen ....... 1 = 1 ER = 

Bodenschicht: 

Clenium crista castrensis c . . . < S s wh + | 1 1 -- + 

| Dieranum: rugabum . Q Q 2.3. c. э э 2 1 1 1 1 

| Hylocomium proliferum . . =e ¿ +22 ss 4 5 4 | 5 5 
| Pleuvozium SƏeRF0D6FS oas 2 жо» es ss ees + 1 + st K 4 


Von hóheren Bodenpilzen wurden folgende angetroffen (Okt. 1940): Clito- 
cybe infundibuliformis, Cantharellus aurantiacus, Cortinarius sp., Paxillus involutus 
und Russula fragilis. 

Der Bestand umfasst Fichten mit einzelnen älteren Kiefern. Die Dich- 
tigkeit ist in der Regel gross. Eine Messung der Lichtstürke am 21.9. 
1940 (12h—13h, bei klarem Himmel, 200 Messungen mit einem Galvano- 
meter) ergab den Wert 16 % des Lichtes im Freien. Der Nachwuchs besteht 
bloss aus Fichten, die vor allem auf vermoderten Stämmen in grösseren 
Lichtungen des Bestandes wachsen. 


Die Entwicklung der Mykorrhiza an den untersuchten Wurzelproben 
wird in umstehender Tab. 9 gezeigt. 


Die Mykorrhiza ist also bei älteren Bäumen nicht besonders gut ent- 
wickelt. Die am allgemeinsten vorkommende A-Mykorrhizaform ist hell- 
braun und mit grauweissen Hyphen versehen, die vom Mantel ausstrahlen 
und oft Stränge bilden (vgl. BJÖRKMAN 1937, Fig. 40). Ziemlich reichlich 
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Tabelle 9. 


Die Mykorrhizaentwicklung älterer Fichten in moosreichem Nadel- 
mischwald, Danderyd. 


Untersuchte Myk. A u. B Myk. C Myk. Da Myk. Du l'seudomyk. 


Langwurzeln : 
in em Anzahl % Anzahl % Anzahl % Anzahl % Anzahl % 
1 530 I 755 38 188 4 139 3 231 5 2 307 50 


Fig. 11. Gut ausgebildete C-Mykorrhiza. 10fache Vergr. — Kiefer. Moosreieher Nadel- 
mischwald, Danderyd, Provinz Uppland. 


tritt auch eine mehr dunkelbraune Form mit glattem Mantel, ohne ausstrah- 
lende Hyphen auf. Die »safrangelbe Mykorrhiza« kommt ebenfalls recht 
allgemein vor. 

Bei jüngeren Pflanzen, die nicht auf vermoderten Bäumen wachsen, kann 


die Mykorrhizabildung bisweilen sehr gut sein (bis zu 60—70 % der Kurz- 
wurzeln kónnen zu echten Mykorrhizen umgebildet sein). jesonders in 


dünnen Rohhumusdecken auf Felsboden scheint vor allem die Entwicklung 
der (-Mykorrhiza stark begünstigt zu werden (Fig. 11). In dem Teil der 
Humusdecke, der dem Felsboden am nächsten liegt, können streng ge- 
nommen alle Kurzwurzeln zu (-Mykorrhiza umgebildet sein (vgl. MELIN 
1923, Fig. 3). 

D-Mykorrhizen und Pseudomykorrhizen sind vom gewöhnlichen Typ. 
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6. Moosreicher Nadelmischwald vom Dryop teris-Typ, Högsvartberget, 
Versuchspark Svartberget, Degerfors, Provinz Västerbotten (vgl. 
He«sseLman 1937). Juli 1937. 


Der Untergrund wird von Moräne gebildet; der Bodenprofiltyp ist Eisen 
podsol oder Eisenhumuspodsol. Die Bleicherde ist etwa 10 cm dick und 
geht kaum merklich in die Orterde über. Die Humusdecke ist ziemlich 
locker, mit einer von der F-Schicht (2—3 cm, px 4,6) deutlich unter- 
scheidbaren H-Schicht (4—5 cm, pa 4,3). 


Die Zusammensetzung der Bodenvegetation wurde nicht aufgezeichnet; 
ausführliche Vegetationsanalysen finden sich bei HESSELMAN (1937, S. 553). 
Es sei jedoch erwähnt, dass von höheren Bodenpilzen Cantharellus cibarius, 
Lactarius vietus und Russula fragilis gefunden wurden. 

Der Bestand setzt sich hauptsächlich aus Fichten zusammen, ziemlich 
stark mit Kiefern und Birken gemischt. Eine Messung der Lichtstärke 
bei wolkenlosem Himmel (17.7. 1938, 10^—11^, Mittelwert aus 200 Messungen) 
ergab 20 % der Lichtstärke im Freien. Eine entspechende Messung bei be- 
wölktem Himmel (22.8. 1938, 14h—15h) ergab 24 %. Der Nachwuchs ist 
unbedeutend und besteht meist aus Fichten auf gestürzten, vermoderten 
Stimmen. Nur die Wurzeln ülterer Fichten wurden in Hinsicht auf die Aus- 
bildung der Mykorrhiza geprüft (Tab. 10). 


Tabelle 10. 


Die Mykorrhizaentwicklung älterer Fichten in moosreichem Nadelmisch- 
wald, Hógsvartberget, Versuchspark Svartberget, Degerfors. 


Untersuchte | Myk. A u. В| Мук. С Myk. Da Мук. Рп Pseudomyk. 
Langwurzeln — F — T — 
in em jAnzahl| % JAnzahl| % jAnzahl| % |Anzabl| % |Anzahl| % 

1820 | 992 | 20 | _ | — | 39 | 8 | Sa 7 | жаз: | 65 


Typen und Entwicklungsformen der auftretenden Mykorrhizen sind im 
grossen ganzen die gleichen wie in dem alten Fichtenwald auf Storliden 
(S. 25), und dieselbe Erfahrung wurde auch in anderen untersuchten Wäldern 
vom selben Typ gemacht (MALMsTROMs Dryopteris-Typ). Der Unterschied, den 
Waldtypenforscher zwischen moosreichen Wäldern vom Vaccinium-Typ und 
solchen vom Dryopteris-Typ machen, scheint sich in der Entwicklung der 
Mykorrhiza kaum abzuspiegeln. 


7. Moosreicher Fichtenwald vom Geranium-Typ, Flakatjälen, Ver- 
suchspark Kulbäcksliden, Degerfors, Provinz Västerbotten (vgl. 
HrssenLman 1926). Juli 1937. 


Der Bestand liegt auf abfallendem Boden und bekommt von höher 
belegenen Partien reichlich Wasser. Es zeigt sich keine typische Pod- 
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solierung; der Bodenprofiltyp ist meistens Braunerde. Die eigentliche 
Humusdecke ist dick und locker (F-Schicht 3—5 cm, pa 5,1; H-Schicht 
5—7 cm, pa 4,6), mehr oder minder mullartig und geht ohne scharfe 
Grenze in die darunterliegende Schicht über. 


Die Zusammensetzung der Bodenvegetation in kleineren Lichtungen mit 
untersuchten Jungfichten wird durch HrssELMANs (1926, S. 463, 468, Tab. 85) 
Standortsbeschreibungen veranschaulicht. ^ Von höheren Bodenpilzen wurden 
folgende gefunden (Sommer 1938): Boletus scaber, Clitocybe claviceps, Collybia 
dryophila, Cortinarius armillatus, C. camphoratus, C. cinnamomeus, C. delibutus, 
C. elatior, C. erythrinus, C. incisus, C. pholideus, C. rigens und C. semisanguineus, 
Entoloma sp., Laccaria laccata, Lactarius vietus, Lepiota amianthina, Lycoperdon 
gemmatum, Mycena lactea, Otidea onotica, Pholiota caperata, Russula fragilis und 
R. paludosa. In der Humusdecke kommen weiterhin lichtgelbe Sklerotien 
des Typs, der früher beschrieben wurde (BjóRKMAN 1941, Fig. 18), besonders 
háufig vor. 


Die Mykorrhizaentwicklung einiger 1- und 2jühriger Wurzeln ülterer 
Fichten geht aus nebenstehender Tab. 11 hervor. 

Die Mykorrhizabildung bei einigen Fichtenpflanzen auf gestürzten, stark 
vermoderten Bäumen (vom »Nekrotisierungsgrad« 5—6 nach SERNANDER 
1936) soll an nebenstehenden Beispielen dargelegt werden (Tab. 12). 


Aussehen und Bau der Mykorrhiza. Die gewöhnlichste Mykorrhiza- 
form ist hellbraun und mit einem 10—20 p dicken Mantel versehen, ohne 
ausstrahlende Hyphen oder Hyphenstränge. Im geschlossenen Bestand schien 
diese Mykorrhizaform schlechter entwickelt zu sein als in Lichtungen und 
war sehr oft als B-Mykorrhiza ausgebildet. Der Mantel ist oft sehr dünn 
und kann manchmal gänzlich fehlen; statt dessen können die Mykorrhizen 
mit einem dünnen, schütteren Hyphennetz von grauweisser Farbe überzogen 
sein. Diese Mykorrhizaform ist sehr häufig unverzweigt. Es kommen aber 
ausserdem auch A-Mykorrhizen mit graugelbem, dickem (20—30 p) Mantel 
mit ausstrahlenden Hyphen, aber ohne Hyphenstränge vor, sowie Mykorrhizen 
mit mehr weissgelbem, dünnem (10—15 р) Mantel mit ausstrahlenden Hyphen 
und Hyphenstringen. Diese letztgenannte Form findet sich sehr oft an 
Langwurzeln. Die »safrangelbe Mykorrhiza« (Fig. 12) mit ziemlich diinnem 
(5—15 p) Mantel und kräftig ausstrahlenden Hyphenstrüngen ist auch sehr 
gewöhnlich. 

Mykorrhizen vom Typ Da und Dn bieten das normale Bild, und das 
gleiche gilt auch von den Pseudomykorrhizen, 

Über die Ausbildung der Mykorrhiza bei Fichtenpflänzchen auf vermoderten 
Stämmen ist keine nähere Untersuchung angestellt worden. Es scheint sich 
so zu verhalten, dass die Ausbildung der Mykorrhiza bei solchen Pflanzen 
in hohem Grade von dem Vermoderungszustand des gestürzten Baumes ab- 
hängig ist (vgl. ARNBORG 1942, S. 74). In Übereinstimmung mit Monk 
(1927) kann jedoch hervorgehoben werden, dass die Mykorrhizabildung auf 
umgefallenen Baumstämmen in der Regel ziemlich kräftig ist. Die gewöhn- 
lichste Mykorrhizaform ist ziemlich dick, dunkelbraun, mit glattem Mantel 
versehen, am ehesten noch ähnlich der in Fig. 14 abgebildeten Form. 


Tabelle 11. 


Die Mykorrhizaentwicklung älterer Fichten in moosreichem Fichtenwald, Flakatjälen, 
Versuchspark Kulbäcksliden, Degerfors. 


| Untersuchte Myk. Au. B | Myk. C Myk. Da Myk. Dn Pseudomyk. | 

Langwurzeln ET — 
| in cm Anzahl | % | Anzahl | % | Anzahl | % | Anzahl | % | Anzahl | % 
2 020 | 2 384 | 44 | — | = | 320 | 6 | 582 | 11 | 2 120 | 39 


Tabelle 12. 


Die Mykorrhizaentwicklung jüngerer Fichten auf vermoderten Bäumen in moosreichem Fichtenwald, Flaka- 
tjälen, Versuchspark Kulbäcksliden, Degerfors. 


- к Höhe | Jahrestriebe in mm ш oo Wurzeln) MYE- Au. В Myk. C Myk. Da Myk. Dn | Pseudomyk. 
` їп cm e i e Mx le ub Жө d P" 3 d ИТ ET ш 
Jahren 1935 | 1936 | 1937 | in mm | Mm Anzahl | S Anahi) % Anzahl! 5. | Ansshi| % Anzahl % 

1 6 11 10 15 | 15 7 50 48 | 55 — — 1 5 | 29 33 
2 11 20 18 23 32 8 70 70 70 — — 3 3 3 3 24 24 | 
14 | 23 11 11 15 6 80 54 53 — — 6 6 5 37 36 
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Fig. 12. A-Mykorrhizen mit safrangelben Hyphen und Hyphensträngen, die teilweise 
auch Pseudomykorrhizen und Langwurzeln umspinnen. 10ғасһе Vergr. — Fichte. Moos- 


reicher Fichtenwald, Flakatjälen, Versuchspark Kulbäcksliden, Provinz Västerbotten. 


8. Fichtensumpfwald, Fredriksfors, Bygdeå, Provinz Viisterbotten. 
Aue. 1940. 


Die Humusdecke besteht aus Torf, der in Mull übergeht (vel. Тамм 
1940, S. 107) und 10—20 em dick ist. pg etwa 4,5. Obendrauf leet 
eine oft mächtige (bis 10 cm) Förnaschicht, hauptsächlich aus Sphagnum- 


Resten bestehend. 


Das Untersuchungsgebiet ist ein alter Torfboden, der 1909 drainiert wurde. 
Das Ergebnis dieser Massnahme war besonders glücklich, denn heute ist 
das ganze Gebiet mit gutwiichsigen Nadelbäumen bewaldet, vor allem Fichten, 
mit Sphagna und Polytricha in der Bodensehicht. In grösseren Lichtungen 
des Bestandes treten Jungpflanzen reichlich auf, weiterhin Birke und Salis 
Arten und eine oft reiche Kräutervegetation. (In dieser Untersuchungslokalität 
wurde keine Messung der Liehtstärke vorgenommen.) In dem geschlossenen 
Bestand kommen auch einzelne, ziemlieh gutwiichsige Jungfiehten vor, da 


Tabelle 13. 


Die Mykorrhizaentwicklung in Fichtensumpfwald, Fredriksfors, Bygdeä. 


Alter Höhe Jahrestriebe in mm | Vorjahrs- "SCH Myk. Au. B Myk. Ç Myk. Da | Myk. Dn | Pseudomyk. | 
in ; nadeln А IC 24 7 Фе... aa. MM, 
Jahren |'" | 199g | 1939 | 1940 | inem | "| Anani) % |Anzahl % |Anzahl| % Anzahl | % Anzahl % 
Geschlossener Bestand 
6 15 12 | 15 | 20 | 10 28 19 | 42 — — 2 4 11 | 24 | 13 | 30 
6 13 9 10 13 6 27 20 | 29 -- — | 10 | M H | 25 22 | 82 
12 10 10 20 9 32 28 | 42 — | — 5 8 | 13 | 20 | 20! 30 
13 8 11 11 8 Б1 49 | || — | — —|— i. [24% P "EA 
16 | 20 25 30 9 50 26 | 27 — = | d 12 w |71 42 | 44 
10 18 | 10 11 14 9 58 54 | 31 — — | 18 10 25 | 14 | 78 | 45 | 
12 21 14 19 21 9 64 49 | 30 — — ` EES 25 | 15 71 | 44 
1—2jührige Wurzeln ülterer Fichten 1762 | 2060 | 40 | — | — | 154 з | 464 | 9! 2472 | 48 
Grössere Lichtungen 
7 | 28 I8 | 36 $t | 11 62 47| 46 — ЕЕ — — | E CLE 48 | 46 | 
26 27 21 26 12 71 236 | 70 | — — 9 | 3 | 6 | 2 85 | 25 
10 | 31 | 98 | 33 | 50 11 140 are SAT 1 | se) йи C S 32 | 25 
14 35 21 37 45 10 150 84 | 49 — — — | — 10 6 76 | 45 
17 40 23 32 36 11 160 136 | 45 — — 10 3 14 5 144 | 47 
1—2jährige Wurzeln älterer Fichten 1560 | 2008 | 43 == — | 140 | 3 373 8 2137 | 46 
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gegen ist die Kräuterflora im grossen ganzen verschwunden. Die Feldschicht 
besteht hauptsächlich aus Vaccinium Myrtillus und Rubus Chamaemorus. 

Die Zusammensetzung der Bodenvegetation geht hervor aus MALMSTRÖMS 
(1926, S. 62) Beschreibung des kräuterreichen Untertyps von Fichtenwäldern 
mit Sphagnum Russowii oder S. Girgensohnii und Polytrichum commune. 


Die feineren Wurzeln der Bäume breiten sich vor allem in der Förna- 
schicht aus, und hier ist auch die Mykorrhizafrequenz am grössten. In 
den mehr oder weniger vermoderten Sphagnum-Resten tritt auch eine 
Vielfalt verschiedenster Pilzmyzelien besonders reichlich auf. Ein gelb- 
weisses Myzel und ein kreideweisses sind recht häufig; beide konzentrieren 
sich rund um feinere Wurzelverzweigungen und sind wahrscheinlich an 
der Bildung der charakteristischen Mykorrhiza, von der sie ausstrahlen, 
beteiligt. Das safrangelbe Myzel, das, wie früher erwähnt, die »safran- 
gelbe Mykorrhiza« bildet, ist sehr allgemein und konzentriert sich eben- 
falls vor allem um die feineren Wurzelverzweigungen. Im oberen Teil 
der Humusdecke trifft man öfters die früher erwähnten hellgelben oder 
orangefarbenen Sklerotien an, die übrigens oft in Rohhumus und bis- 
weilen auch in Torf vorkommen. 

Äusseres Bild der untersuchten Fichtenpflanzen und die Mykorrhiza- 
bildung sowie die Mykorrhizafrequenz an einigen Wurzeln älterer Bäume 
gehen aus umstehender Tab. 13 hervor. 

Aus Tab..13 zeigt sich unter anderem, dass sowohl die Pflanzen- 
entwicklung wie auch die Mykorrhizabildung in den offenen Partien 
günstiger war als im geschlossenen Bestand (54 bzw. 36 % A- und B- 
Mykorrhizen). Den grössten Unterschied in der Mykorrhizafrequenz zeigt 
die Mykorrhiza Dn, die im Durchschnitt auf offenen Partien bloss bis 
zu 6 % vorkommt, im geschlossenen Bestand dagegen bis zu 18 %. Im 
allgemeinen sitzen die Kurzwurzeln sehr dicht; jedoch kommen grosse 
Variationen vor. 


Aussehen und Bau der Mykorrhiza. Die auftretenden A-Mykorrhizen 
sind im grossen ganzen von derselben Art wie die früher beschriebenen aus 
moosreichem Fichtenwald von Lokalität 7 mit einer mehr oder minder mull- 
artigen Humusdecke. So kommen A-Mykorrhizen sowohl mit glattem, dunkel- 
braunem, ziemlich dickem Mantel vor, wie auch mit lockerem und hellerem, 
wovon Hyphen und Hyphenstränge von grauweisser Farbe ausstrahlen. Auch 
die »safrangelbe Mykorrhiza« ist recht häufig. 

C-Mykorrhiza wurde nicht beobachtet. 

D-Mykorrhiza ist kräftig ausgebildet. Mykorrhiza Da wurde oft an der 
Basis von im übrigen normalen A- oder B-Mykorrhizen beobachtet, ebenso 
deren Formen mit dem dicksten Mantel. Bisweilen kann eine derartige My- 
korrhiza in der Mitte gleichsam abgeschnürt sein, wo M. R. atrovirens einen 
schwarzen Überzug gebildet hat. 
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Auch in einer Anzahl anderer Waldgesellschaften von Sumpfwaldtyp (vgl. 
MALMSTRÖM 1926) wurde die Ausbildung der Mykorrhiza untersucht. Aus 
Platzmangel ‚können diese Studien hier nicht aufgenommen werden. Es 
sei jedoch erwähnt, dass sich die Mykorrhizabildung mit zunehmender Boden- 
feuchtigkeit zu verschlechtern scheint. Bei Fichtenpflänzchen kann so oft, 
im Vergleich mit den Verhältnissen bei Pflanzen auf mehr trockenen Flecken, 
eine deutliche Abnahme der Mykorrhizabildung beobachtet werden. So be- 
steht die vorherrschende A-Mykorrhizaform aus dunkelbraunen Mykorrhizen 
mit sehr dünnem Mantel, und die Grenze zwischen echter Mykorrhiza und 
Pseudomykorrhiza lässt sich oft nur schwer ziehen. Das gilt in noch hö- 
herem Grade von sehr feuchten Sumpfwäldern, wo echte Mykorrhizen 
übrigens manchmal gänzlich fehlen. — Die Langwurzeln haben eine beacht- 
liche Länge, sind aber für gewöhnlich nur unbedeutend verzweigt, und die 
Kurzwurzeln sitzen in der Regel sehr schütter. 


9. Kräuterreicher Eichenmischwald, Fredrikslund, Alsike, Provinz 
Uppland. Sept. 1938. 


Die betreffende Waldgesellschaft ist nahe dem See Mälaren unter- 
halb des Hügelzuges »Uppsalaäsen« belegen. In den charakteristischen 
Laubwaldbestand mit Eichen und Haseln sind von dem oberhalb be- 
findlichen, nadelwaldbekleideten Hügelzug einzelne Fichten eingewandert. 
Die Humusform ist typischer Mull von grosser Mächtigkeit. рн 5,5—5,8. 
Chemische Analyse s. Fig. 17. 


Die einfallende Lichtmenge wechselt stark mit den Jahreszeiten, was auf 
der entsprechenden Entwicklung des Laubes beruht (irgendeine Lichtmessung 
ist nicht vorgenommen worden). Die Zusammensetzung der Bodenvegetation 
auf einigen Probeflächen rund um untersuchte jüngere Fichten geht aus 
umstehender Tab. 14 hervor. 

Die angetroffenen Moose und Pilze wurden nicht bestimmt; sie waren 
jedenfalls nicht zahlreich. 


Die Häufigkeit der Mykorrhiza und ihre Verteilung an den unter- 
suchten Fichtenwurzeln zeigt sich in umstehender Tab. 15. 


Wie sich aus Tab. 15 ergibt, scheint die Mykorrhiza nicht besonders 
zahlreich zu sein. Die Frequenz ist jedoch an den verschiedenen Wurzel- 
teilen sehr ungleichmässig. Oft sind die Langwurzelspitzen von Mykorrhiza- 
pilzen infiziert, wobei sich ein manchmal dicker, hellgrauer Mantel bilden 
kann (vgl. BJöRKMAN 1940, Fig. 13). Mykorrhizen von dem Typ, der in 
derselben Arbeit in Fig. 9 abgebildet ist, mit lockerem, etwas dünnerem 
Mantel, kommen ebenfalls vor, wenn auch seltener. 

D-Mykorrhizen scheinen nur spärlich aufzutreten. 

Die Pseudomykorrhizen sitzen in der Regel recht dicht. Sie sind dünn 
und zeigen gewöhnlich keine Wurzelhaare. 
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Tabelle 14. 


Vegetationsanalyse aus kräuterreichem Eichenmischwald, Fredrikslund, 
Alsike. Probeflächen 4 X 4 m. 16.9. 1938. 


d 
[sv] 
ea 
= 
or 


Feldschicht: 
Allyrium PULSE 2 „илы ч. lu uu = 
Ренат AROMIS Y „ ¿ ¿ ALT e e — | 
Anemone Hepatica . ...... e ж X RS Ж tg 


a петотоѕа. . © o a © © © + „ oé e 


2 
3 
Fragaria 00600: , s < s s is ay See — E. 
Gu WRG. an une 1 

2 


Geranium silvaticum . . = 2 2 2 2 2 . 2 2 2 2. 


-= 
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-= 


T 


Oris Aedesdià 262-221 1 
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PY TG IISCOCOFODGENI s Q < oue RS э ж RSS 1 + 
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Corylus Avellana, Jungpflanzen . . . . . . . . e|. == — 2 
Fraxinus excelsior, i BEER SESS 1 + 1 
Picea Abies, Jungpflanzen . . ... ...... 2 171 2 1 + 
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Tabelle 15. 


Die Mykorrhizaentwicklung jüngerer Fichten in kräuterreichem Eichen- 
mischwald, Fredrikslund, Alsike. 


| Untersuchte | Myk. Au. D Myk. С Myk. Da Myk. Dn Pseudomyk. 


Langwurzeln |_ = = = 
in em Anzahl, % | Anzahl | % | Anzahl % | Anzahl | % Anzahl | % 

| | | | | 
920 | 576 | 24 | -— | a | 40 | 2 | 7 | 3 1707 | at 


10. Kräuterreicher Buchenwald mit Fichtennachwuchs, Maltesholm, 
Provinz Skane. Dez. 1938 und Juni 1939. 


Die untersuchte Waldgesellschaft findet sich auf einem der aus- 
gepriigtesten Mullböden, die sich im Buchenwaldgebiet Schwedens an- 
treffen lassen. Die Humusform ist typischer Mull mit Krümelstruktur, 
der ohne scharfe Grenze in die darunterliegende braune oder schwarze 
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Tabelle 16. 


Vegetationsanalyse aus kräuterreichem Buchenwald mit Fichtennachwuchs, 


Maltesholm. Probeflächen 4 X 4 m. 17.6. 1939. 


Feldschicht: 
duer, spicata. o WC шыш aa xw e хз 
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Fagus silvalica, £ —— арза а SE E Р 
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Picea Abies, » 


Tilia cordata, » 
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Braunerde übergeht. рн in der obersten Schicht des Bodens 
einer Tiefe von 3 bis 4 cm 5,6. Chemische Analyse s. Fig. 17. 


ә + = 


— + + 


5,4, in 


Da der betreffende Buchenbestand stark gelichtet wurde, ist die Boden- 


vegetation ausserordentlich üppig (Fig. 13). 


Ausmasse aus einer anliegenden Fichtenpflanzung eingewandert. 


Fichtenbäumchen sind in hohem 
Die My- 


korrhizaentwicklung in dieser Waldgesellschaft ist an einer Anzahl jüngerer 
Fichten untersucht worden. Die Zusammensetzung der Bodenvegetation in 
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Fig. 13. Kräuterreieher Buchenwald. Im Vordergrund Massenauftreten von Allium 
ursinum. — Maltesholm, Provinz Skane. 


dieser Waldgesellschaft rand um solche untersuchte Fichten geht aus Tab. 16 
hervor. Moose, Flechten und Pilze spielen eine sehr untergeordnete Rolle in 
der Bodenvegetation und wurden nicht verzeichnet. 


Die Entwicklung der Fichtenpflinzehen und ihrer Mykorrhiza wird 
in nebenstehender Tab. 17 dargestellt. 


Aussehen und Bau der Mykorrhiza. Die gewöhnlichste Mykorrhiza- 
form ist dunkelbraun und hat meist einen dicken Mantel (15—35 p) mit in 
der Regel glatter Oberfläche (Fig. 14). Bei vorsichtigem Herauspräparieren 
kann man jedoch feststellen, dass feine Hyphen reichlich in die Umgebung 


ausstrahlen. Diese Mykorrhizaform stimmt im grossen ganzen mit der 
überein, die in Fig. 42 bei BsiGrKMAN 1937 abgebildet ist. Der Mantel 


scheint besonders kompakt und spröde zu sein. Das Harrissche Netz ist 
dünn (3—4 1!) und verschmälert sich nach dem Zentralzylinder zu (Fig. 15). 
Die Ausbildung der Mykorrhiza scheint grossen lokalen Unterschieden un- 
terworfen zu sein, was möglicherweise auf der wechselnden Häufigkeit der 
Pilze in diesem Boden beruht. So können etwa bei gewissen Bäumchen 
sämtliche Kurzwurzeln zu kräftigen Mykorrhizen umgebildet sein (vgl. Nr. 
4 und 5 in Tab. 17), während die Mykorrhiza in anderen Fällen auf an- 
scheinend gleichem Boden sehr schwach entwickelt ist oder sogar fehlen 
kann. 


a Wa Ga t ra 


Nr. 


Probe-| Alter 
fläche 
Nr. 


A oO we & 


in 


Jahren 


oo -1 -10 Qt 


Hóhe | Jahrestriebe in mm | Vorjahrs- 
in nadeln 
em | 1936 | 1937 | 1938 | in mm 
20 40 42 46 12 
18 20 30 28 11 
19 24 32 28 11 
19 34 35 30 11 
23 ss | u5 | 4 | 1 


Tabelle 17. 


Die Mykorrhizaentwicklung jüngerer Fichten in kräuterreichem Buchenwald, 


Wurzeln Myk. Da 
in em ec 
Anzahl| % | Anzahl| % |Anzahl| % 
60 52 58 = 2 2 
76 21 23 = 4 4 
86 41 32 = 3 2 
127 207 79 — — — 
92 140 | 96 = = = 
Tabelle 18. 


Maltesholm. 

‚Myk. Dn | Pseudomyk. 

Anzahl| % |Anzahl| % 
6 1 29 33 
7 8 59 65 
5 4 79 62 
3 1 54 20 
— — | 6 4 


Myk. 4u: B| Myk. C 


Die Mykorrhizaentwicklung jüngerer Fichten in kräuterreichem Buchenwald, Tönnersjöheden, Breared. 


a A Go N- 


Nr. 


Alter 
in 
Jahren 


o с m m 0 


Höhe 
in 
em 


Jahrestriebe in mm | Vorjahrs- 
—— | nadeln 


1936 | 1937 | 1938 | in mm 


8 11 15 10 
10 18 22 12 
24 25 42 15 
24 26 29 14 
21 25 29 13 


SEN Myk. An B 
in em 
Anzahl % | Anzahl 

21 18 45 — 
25 18 51 — 
30 30 61 — 
54 36 54 — 
63 33 50° — 


Myk. C 


% 


Myk. Da 


Anzahl 


% 


Myk. Dn 
Anzahl % 
3 8 

3 9 

e | 9 


Pseudomyk. 

Anzahl| % 
19 47 
17 49 
19 39 
25 37 
‘27 41 


Lt QLHOId ANA HM3H3SIN IJA 5NAOGIIHVZIHTHOXMAN AAA NADNNONIGAA 


Fig. 14. A-Mykorrhizen mit dunkelbraunem, dickem, gleichmässigem, leicht entzwei- 
brechendem Mantel, da und dort mit ausstrahlenden, feinen Hyphen. 10fache Vergr. — 
Fichte. Kräuterreicher Buchenwald, Maltesholm, Provinz Skane. 


Fig. 15. Lüngssehnitt dureh eine typische A-Mykorrhiza (vgl. Fig. 14. Von dem etwa 30 p 
dieken Mantel geht nach innen ein dünner werdendes Harrıssches Netz zwischen den 
KRindenzellen ein. 650fache Veri lichte. Kräuterreieher Buchenwald mit einwewan 


derten Fichten. Maltesholm, Provinz Skane 
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11. Kräuterreicher Buchenwald mit Fichtennachwuchs, Versuchs- 
park Tönnersjöheden, Breared, Provinz Halland (vgl. Marx- 
strom 1937). Dez. 1938. 


Die Waldgesellschaft ist auf Morünenboden belegen. Das Boden- 
profil zeigt zu oberst eine Schicht von Buchenlaubfórna, darunter eine 
bis 10 em mächtige Rohhumusschicht (»Buchenrohhumus«, рн 3,9), 
schliesslich eine sehr dünne Bleicherdeschicht. Darunter folgt eine An- 
reicherungsschicht, die der Braunerde sehr gleicht (s. Tamm 1930). 


Der Boden ist zum grössten Teil mit Buchenlaub gedeckt. Auf Grund 
der geringen Dichtigkeit des Bestandes tritt jedoch auch eine ziemlich reiche 
Kräuter- und Gräservegetation auf, besonders Deschampsia flexuosa, die stellen- 
weise auffallend reichlich vorkommt. Die Zusammensetzung der Bodenvege- 
tation geht hervor aus einer Standortsaufzeichnung (Probeflüche 26) bei MALM- 
ѕткӧм 1937 (S. 371, vgl. Fig. 17). 


Die Entwicklung einiger in unbeschüdigtem Zustand ausgehobener 
Jungfichten und ihre Mykorrhizabildung stellt Tab. 18 dar. 

Die Mykorrhiza bei Jungfichten kommt in diesem schütteren Buchen- 
bestand sichtlich recht reichlich vor. Sie ist auch oft sehr dick, glatt, 
mit mehr oder minder dunkelbraunem Hyphenmantel (vgl. Fig. 14). Die 
Verzweigung scheint jedoch relativ unbedeutend zu sein. 


In einem nahe belegenen Buchenbestand, der nicht gelichtet wurde und 
wo der Boden grósstenteils keine Vegetation aufweist (ausgenommen ver- 
streute Flecken von Oxalis und Moosen), sondern von Buchenlaub be- 
deckt wird, finden sich vereinzelte Jungfichten. Diese sind jedoch typische 
»Schattenformen« mit langen, schlaffen Zweigen und mehr oder weniger 
gelblichen Nadeln. Die Mykorrhiza ist bei diesen Fichten äusserst schwach 
entwickelt (Mykorrhiza A und B stellten im Durchschnitt von 6 unter- 
suchten Pflanzen bloss 5 % der Kurzwurzeln dar). Die Mykorrhizen sind 
schmal und haben oft gar keinen Hyphenmantel. Einzelne kräftige Mykor- 
rhizen des Typs, der in Fig. 14 abgebildet ist, sind jedoch mehrmals be- 
obachtet worden. Mykorrhiza Dn ist verhältnismässig häufig. 


Auch bei jungen Fichten, die von einem in der Nähe befindlichen Fichten- 
forst in den sog. »Kollabück«-Bruch innerhalb des Versuchsparkes einge- 
wandert sind, wurde die Mykorrhizabildung untersucht. Dieser Bruch, be- 
wachsen mit Erlen, Birken und Buchen, zeigt recht mosaikartige Pflanzen- 
gesellschaften, vor allem auf den Feuchtigkeitsverhältnissen beruhend (s. 
MALMSTRÖM 1937, S. 394—402). Die eingewanderten Fichtenpflänzchen 


4—42513. Symb. Bot. Ups. VI: 2. 
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sind ausserordentlich gut entwickelt (l.c., Fig. 35), und dasselbe kann im 
grossen ganzen auch von ihren Mykorrhizen gesagt werden, was mit Rück- 
sicht auf die hohe Feuchtigkeit des Bodens ziemlich bemerkenswert ist 
(vgl. die Mykorrhizaentwicklung in Fichtensumpfwäldern im nördlichen Schwe- 
den). Die auftretenden A-Mykorrhizen sind gewöhnlich reich verzweigt und 
haben einen ziemlich dicken, glatten, dunkelbraunen Hyphenmantel von der- 
selben Art, wie er von Maltesholm beschrieben wurde (s. Fig. 14). D-My- 
korrhizen sind dagegen nicht beobachtet worden. 


12. Degerö Stormyr-Moor, Versuchspark Kulbäcksliden, Degerfors, 
Provinz Västerbotten (vgl. Marmström 1923). Juli 1936. 


Was Vegetation und Aufbau dieses Moors betrifft, sei auf Martm- 
STRÖMS oben erwähnte grosse Monographie verwiesen. 


Bei der Untersuchung der Mykorrhizaausbildung ist es vor allem von 
Interesse gewesen, solche Bäume und Baumpflänzchen zu prüfen, die in dem 
grossen, baumlosen Moor »Vorposten« darstellen (vgl. ALMQUIST 1929, S. 
270). Um ein sicheres Bild über das Mykorrhizavorkommen zu erhalten, 
wurden bloss kleinere Pflanzen als Untersuchungsobjekte ausgewählt. Diese 
waren indessen meistens sehr alt und hatten ein besonders ausgedehntes 
Wurzelsystem, das jedoch als Ganzes aus dem Torf herauspräpariert wurde. 
Die untersuchten Pflanzen wuchsen alle auf Zwergstrauchmoorbülten (mit 
Sphagnum fuscum dominierend in der Bodenschicht), die an den Randpartien 
des Moores häufig auftreten (näheres darüber bei MALMSTRÖM 1923, S.40—51). 


Aussehen und Mykorrhizabildung einiger untersuchter Bäumchen geht 
aus nebenstehender Tab. 19 hervor. 


Aussehen und Bau der Mykorrhiza. Die Kurzwurzeln sind zum über- 
wiegenden Teil als Pseudomykorrhizen ausgebildet. Diese sind schwarz- 
braun, langgestreckt und für gewöhnlich unverzweigt. Vor allem in den 
mehr trockenen Zwergstrauchmoorgesellschaften und nahe dem Moorrande 
kommen jedoch manchmal meist stark verzweigte, dunkelbraune A-Mykor- 
rhizen mit dünnem Mantel reichlich vor. Ektendotrophe Mykorrhizen wur- 
den nie wahrgenommen. C-Mykorrhizen treten ziemlich oft bei Pflanzen in 
der Nähe der Randpartien des Moores auf, während D-Mykorrhizen, beson- 
ders vom Typ Dn, dagegen durchgehend selten zu sein scheinen. 


13. Südliches (Södra) und nördliches (Norra) Hällmyren-Moor, Ro- 
bertsfors, Provinz Västerbotten (vgl. MarwsrRów 1935 und 
Bsörkman 1941). Juli 1939 und Aug. 1940. 


Die Hällmyren-Moore sind zwei besonders nahrungsarme Moore nahe 
am Kamm eines niedrigen Bergrückens. Ihre Wasserzufuhr erfolgt in 
der Hauptsache in Form von Niederschlägen. Die beiden Moore wur- 
den 1910 drainiert, aber diese Entwässerung führte keine Verbesserung 
des Baumwuchses herbei. In der Bodenvegetation wurden die ursprüng- 


T'abelle 19. 


Die Mykorrhizaentwicklung jüngerer Kiefern in Zwergstrauchmoor, Degerö Stormyr-Moor, Versuchspark 
Kulbäcksliden, Degerfors. 


Jo Ct ыо ND m 


Die Mykorrhizaentwicklung in drei extremen Fällen (vgl. Fig.16) auf den Mooren Södra und Norra Hällmyren. 


Nr. 


Nr, 


Alter 
in 
Jahren 


Höhe | Jahrestriebe in mm 
И om en 
cm 1934 | 1935 | 1936 
11 12 17 16 
14 21 18 18 
19 20 17 16 
28 31 26 17 
26 10 11 18 
32 15 15 16 
43 32 40 34 


in 
Jahren 


Vorjahrs- 
nadeln 
in mm 


Warsih Мук. A u. B 
тр Anzahl % 
140 3 4 
160 5 9 
190 6 6 
250 11 7 
220 2 3 
240 17 18 
300 32 21 
Tabelle 21. 


Myk. C Myk. Da Myk. Dn Pseudomyk. 
Anzahl % |Anzahl| % | Anzahl | % |Anzahl| % 
— = 1 1 — | — 67 95 
- |— | - |— | - | - 53 | 91 
— — 2 2 — — 87 92 
— — 6 4 E — 133 89 
- |-|- l-l- |- | 7 | 97 | 
4 4 3 — — 71 | 75 
8 6 3 - — | 106 | 70 


Alter Hóhe Jahrestriebe in mm | Vorjahrs- ИРЕТ. Мук. Au. В | Мук. С 
іп —-— nadeln tin, я — — 
cm 1938 | 1939 | 1940 | !n mm Anzahl| % | Anzahl 96 
33 17 17 19 | 11 324 14 7 ав = 
84 28 33 27 46 98 14 16 = = 
13 | 923 42 54 32 84 | 312 | 100 = | = 


Myk. Da | Myk. Dn | Pseudomyk. | 


Anzahl % 


| Anzahl % 


Anzahl % 
176 91 
62 71 


NODNNDONIGAY 
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lich vorherrschenden Scirpus caesprtosus-Gesellschaften mehr und mehr 
durch Andromeda Polifolia-Gesellschaften ersetzt. 


1918 wurde eine zentrale Partie von etwa 0,3 ha auf dem südlichen 
(Södra) Hällmyren-Moor mit 1000 kg Holzasche (3300 kg/ha) aus den Öfen 
der Sulfitfabrik bei Robertsfors gedüngt und 1926 ein ebenfalls zentral 
belegener Teil von 0,16 ha auf dem nördlichen (Norra) Hällmyren-Moor mit 
2000 kg Asche (12500 kg/ha). Der Erfolg dieser Zufuhr von Holzasche 
war unerhört, nicht nur, was die Bodenvegetation betrifft, sondern vor 
allem auch in bezug auf das Wachstum der Bäume. Während die um- 
liegenden Vergleichspartien noch immer keinen Baumwuchs aufwiesen, ent- 
wickelte sich auf den mit Asche gedüngten Versuchsflächen ein gegen- 
wärtig besonders kräftiger Bestand von Birken, aber auch von Kiefern und 
Fichten. Betreffs der auftretenden Pflanzengesellschaften sei auf MALMSTRÖM 
(1935) verwiesen. 


Was die Ausbildung der Mykorrhiza bei Kiefer, Fichte und Birke 
betrifft, teils in den aschengedüngten, teils in den verschiedenen nicht 
gedüngten Teilen der Moore, verweise ich auf die detaillierte Darstel- 
lung, die ich schon früher gegeben habe (Bsörkman 1941). Da indessen 
Erdproben aus dem nördlichen Hällmyren-Moor aus Gründen, die noch 
später besprochen werden sollen, eine wichtige Rolle bei den experimen- 
tellen Untersuchungen spielten, will ich einen kurzen Auszug aus dieser 
Arbeit sowie einen Vergleich zwischen einigen extremen Pflanzentypen, 
wie sie auf diesen Mooren vorkommen, hier anführen. 

Die durchschnittliche Ausbildung der Mykorrhiza zeigt sich in 
Tab. 20. 


Tabelle 20. 


Die Mykorrhizaentwicklung 6—10jähriger Kiefern in verschiedenen Teilen 
der Moore Södra und Norra Hällmyren (nach Bsörkman 1941). 


Fe. D M d C disi Da мук; Dn P 
% ә T % | 
Södra Hällmyren | 
Ungedüngte Partien mit Andromeda . 23 1 2 + 74 
Mit Asche gedüngte Partien . . . . . 64 = = 36 
Wiille aus aufgeworfener Grabenerde . 76 1 = = 23 
Norra Hällmyren 
Ungediingte Partien mit Andromeda . 13 1 + 1 85 ` 
Mit Asche gedüngte Partien . . . . . 34 x 2 "p 64 
| Wülle aus aufgeworfener Grabenerde . | 63 | + == = 37 | 
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Aus nebenstehender Zusammenstellung geht hervor, dass die My- 
korrhizabildung auf den unveränderten Moorpartien besonders schlecht 
ist, weiter, dass eine Düngung mit Asche in mässigen Mengen die My- 
korrhizabildung — jedenfalls nachdem eine gewisse Zeit vergangen ist — 
kräftig begünstigt. Eine starke Aschenzufuhr (Norra Hällmyren) fördert 
die Mykorrhizabildung im Verhältnis zu der bei den Bäumchen auf den 
ursprünglichen Moor-Partien, aber bei weitem nicht so stark wie eine 
schwächere Zufuhr. Auf Wällen aus aufgeworfener Grabenerde ist die 
Mykorrhizabildung bei jüngeren Bäumchen oft besonders gut. 


Fig. 16. Drei extreme Pflanzentypen aus den Hällmyren-Mooren, Provinz Västerbotten. 


a. 21jührige, auffallend schlechtwüchsige Kiefer (Höhe 33 сш) aus Andromeda Polifolia- 
Gesellschaft ohne Bäume. Mykorrhiza 7 %. b. 21jührige Kiefer (Höhe 84 cm), typische 
Schattenform in einem geschlossenen Birkenbestand, aufgewachsen nach Aschendüngung. 
Mykorrhiza 16 % Im Vordergrund Collybia confluens. c. 3jährige, gut ausgebildete 
Kiefer (Höhe 13 cm) von einem Wall aus aufgeworfener Grabenerde. Mykorrhiza 100 %. 


Fig. 16 a zeigt eine 21jührige Kiefer aus dem Teil des nördlichen Häll- 
myren-Moores, wo die Erdproben für die experimentellen Untersuchungen 
entnommen wurden. Die Bodenvegetation besteht vor allem aus Andro- 
meda Polifolia (Deckungsgrad 5). Die betreffende Kiefer zeigt, wie aus der 
Figur und der folgenden Übersicht hervorgeht, eine besonders schlechte 
Entwicklung. Der Stamm ist knorrig, die Jahrestriebe sind sehr kurz und 
die Nadeln klein, hart und gelbgrün; das Wurzelsystem ist sehr ausgedehnt. 
Fig. 16 b zeigt anderseits eine gleich alte Kiefer aus der mit Asche ge- 
düngten Versuchsfläche auf dem südlichen Hällmyren-Moor, die nun in der 
Hauptsache von einem dichten und gutwüchsigen Birkenbestand bewaldet 
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ist. Auf Grund der innerhalb einer ungelichteten Partie dieser Versuchsfläche 
starken Dichtigkeit (eine Lichtmessung, bestehend aus 200 Observationen 
am 3.8. 1940, 13b—14 im Sonnenlicht, sowie am 7.8. 1940, 12b—13h 
bei bewölktem Himmel, ergab die Werte 9 bzw. 11 % der Lichtstärke im 
Freien) entwickeln sich die Pflanzen, die im Wachstum zurückgeblieben sind 
und jetzt von Birken beschattet werden, zu typischen »Schattenformen«. 
Die betreffende 21jührige Kiefer (Nr. 2 in Tab. 21) ist mithin äusserst schmäch- 
tig und hochgewachsen und hat nur sehr wenige Nadeln an den Enden der 
im übrigen kahlen, dünnen Zweigchen. Anderseits sind die Nadeln aber 
relativ lang, weich und dunkelgrün. Die Jahrestriebe sind recht kurz — 
kürzer als in der Jugend der Pflanze, wo die Beschattung durch die schnell 
heranwachsenden Birken wohl kaum so stark gewesen sein dürfte. Das 
Wurzelsystem ist recht unbedeutend. Fig. 16 c schliesslich zeigt eine 3jäh- 
rige Kiefer mit guter, »normaler« Entwicklung von einem Wall aus auf- 
geworfener Grabenerde auf dem südlichen Hällmyren-Moor (Nr. 3 in Tab. 
21, B, 51). 


Die Ausbildung der Mykorrhiza in den drei extremen Füllen, die in 
der Fig. 16 abgebildet sind, zeigt sich in Tab. 21, S. 51. 

Die stark unterdrückte »Hungerpflanze« (vgl Nr. 1 in Tab. 21) hat 
fast gar keine Mykorrhiza, in der Hauptsache wahrscheinlich wegen 
der mangelnden Nahrung im Boden (Sauerstoffmangel dürfte nicht in 
hóherem Grade die Ursache dazu sein, da die Trockenlegung ebenso 
gut ist wie auf den in der Nähe befindlichen, mit Asche gedüngten 
Versuchsflüchen, die gute Mykorrhizaentwicklung aufweisen, und auch 
das Fehlen geeigneter Bodenpilze kann nicht der Grund sein, da etwas 
Mykorrhiza trotz allem vorkommt). Die in Fig. 16 b abgebildete Pflanze 
(Nr.2 in Tab. 21) hat ebenfalls eine sehr schlechte Mykorrhizabildung, 
aber die Ursache dazu ist in diesem Falle mit grósster Wahrschein- 
lichkeit der Mangel an Licht. Mykorrhiza Dn ist auch hier relativ 
gut entwickelt, wie so oft bei beschatteten Bäumchen. Die kräftigen 
Birken am selben Platz, die zum Licht hinaufreichen, zeigen alle 
eine in der Regel gute Mykorrhizaentwicklung (vgl. Bsörkman 1941, 
Fig. 9. Die junge Kiefer (Nr. 3 in Tab. 21) auf dem aufgeworfenen 
Torfwall schliesslich weist eine 100 %ige Mykorrhizabildung auf. Wie 
früher gezeigt wurde (Bsörkman 1941, S. 273—274), behalten ältere 
Pflanzen und Bäume diese gute Mykorrhizabildung nur äusserst selten. 
Die meisten Pflanzen bekommen mit zunehmendem Alter immer schlech- 
tere Mykorrhizen, das Wurzelsystem vergróssert sich unerhórt, die Ent- 
wicklung der oberirdischen Teile der Bäume wird in hohem Grade un- 
terdrückt, sodass die Pflanze schliesslich in den meisten Fällen abstirbt. 


Der Grund für die bei jungen Pflanzen mitunter 100 %ige Mykorrhiza- 
bildung soll hier nicht besprochen werden. Es ist klar, dass die jungen 
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Pflanzen auf dem nahrungsarmen Substrat durch diese vollkommene Myko- 
trophie stark begünstigt werden. Einige Erörterungen der Ursache der ab- 
nehmenden Mykorrhizabildung und des sich nach und nach verringernden 
Wachstums sollen später im Anschluss an die experimentellen Untersuchungen 
vorgebracht werden. | 


E. Zusammenfassung der Mykorrhizastudien in der Natur. 


Die Frequenz der Mykorrhiza in verschiedenen Waldgesellschaften. 


Die Mykorrhizafrequenz bei älteren Bäumen zu vergleichen, muss 
immer mehr oder minder unsicher bleiben, da es schwierig ist, beim 
Ausheben der Proben wirklich repräsentative Wurzeln mitzubekommen, 
und ausserdem hinsichtlich der Standorte Variationen bestehen. Aus 
den Untersuchungen geht jedenfalls hervor, dass die relative Mykorrhiza- 
frequenz bei älteren Bäumen in der Regel keine hohen Werte erreichen 
dürfte. 

Was Pflänzchen und Jungbäume betrifft, so haben die an ihnen durch- 
geführten Untersuchungen klar gezeigt, dass die Mykorrhizafrequenz bei 
den einzelnen Pflanzen nicht nur in verschiedenen Waldgesellschaften, 
sondern auch auf einem ziemlich einheitlichen Gebiet sehr stark va- 
riieren kann. So wurden gleich neben Pflanzen mit relativ schlecht 
entwickelter Mykorrhiza solche mit 100 %iger oder fast 100 %iger My- 
korrhizabildung angetroffen (vgl. Мюілх 1917, S. 408). Es hat sich in- 
dessen gezeigt, dass die höchste Frequenz im allgemeinen bei Bäumchen 
in moosreichen Nadelmischwäldern vom reinen Hylocomium-Typ auftritt, 
die nicht allzu stark beschattet sind. Auch in nordschwedischen Nadel- 
wäldern vom Geranium-Typ mit relativ gutem Nahrungszustand im Boden 
(vgl. HrsseLman 1926) zeigte sich oft, dass die Mykorrhizabildung recht 
gut ist. In nordschwedischen moosreichen Fichtenwäldern vom Vaccinium- 
und Dryopteris-Typ wechselte die Häufigkeit der Mykorrhiza stark, ins- 
besondere je nach dem Grad der Dichtigkeit des Baumbestandes. Im 
allgemeinen scheint die Mykorrhizafrequenz aber nicht mehr als 30 % 
zu betragen. Irgendein Unterschied zwischen den beiden letztgenannten 
Waldgesellschaftstypen in Hinsicht auf die Häufigkeit der Mykorrhiza 
konnte nicht nachgewiesen werden. 

In flechtenreichen Kiefernwäldern zeigt die Mykorrhizafrequenz eben- 
falls grosse Variationen. Mykorrhiza scheint im allgemeinen im ge- 
schlossenen Bestand nicht zahlreich vorzukommen (20—30 %), aber auf 
kleineren, »wurzelisolierten« Probeflächen mit besseren Nahrungs- und 
Feuchtigkeitsverhültnissen konnte die Mykorrhizafrequenz bei jungen 


56 ERIK BJORKMAN 


Pflanzen nahezu 100 %ig sein. — Nach Abholzung der grösseren Bäume 
beginnen die früher unterdrückten, zwerghaften Kiefernpflanzen allmählich 
oft kräftig heranzuwachsen, wobei auch die Mykorrhizafrequenz in der 
Regel zunimmt. Bei Pflanzen, die nach und nach eine sehr kräftige 
Entwicklung mit langen Jahrestrieben und Nadeln erreicht haben, scheint 
die Mykorrhizafrequenz dagegen wieder kräftig abgenommen zu haben. 
Die Ursache zu diesem offensichtlich recht eigentümlichen Verhalten 
soll später im Anschluss an die Ergebnisse der experimentellen Unter- 
suchung behandelt werden. 

Die Frequenz der Mykorrhiza in kräuterreichen Wäldern auf Mull- 
böden weist ebenfalls grosse Verschiedenheiten auf. Nicht weit von 
Pflanzen mit schlechter Mykorrhizabildung kann man hier oft solche 
mit auffallend guter antreffen (vgl. Tab. 17). Eine Bedingung für starke 
Mykorrhizafrequenz in solchen Waldgesellschaften scheint jedenfalls guter 
Lichtzutritt zu sein. 

Was schliesslich das Vorkommen der Mykorrhiza bei kleineren Bäu- 
men und Pflanzen in Sumpfwäldern und auf Mooren betrifft, so scheint 
hohe Bodenfeuchtigkeit einer reicheren Ausbildung oft hinderlich zu 
sein. Auf trockeneren Teilen der Moore, wie etwa auf Zwergstrauch- 
moorbülten oder an Randpartien, kann die Mykorrhizafrequenz manch- 
mal hoch sein (60—70 %), vor allem bei jungen, gut entwickelten 
Pflänzchen. Von besonderem Interesse ist, dass bei sehr jungen, gut 
entwickelten Pflänzchen auf Wällen aus aufgeworfener Grabenerde 
die Mykorrhizafrequenz oft ganz ausserordentlich hoch ist (manchmal 
100 %ig). Bei etwas älteren Pflünzchen nehmen indessen das Wachstum 
und die Mykorrhizafrequenz für gewöhnlich auffallend stark ab (vgl. 
Bsörkman 1941, S. 274). Bei älteren, hinsiechenden Pflanzen ist die 
Mykorrhizafrequenz in der Regel sehr niedrig. 

Hinsichtlich des Vorkommens der Mykorrhiza ist für alle untersuch- 
ten Waldgesellschaften gemeinsam, dass sie vor allem in den ober- 
sten Schichten des Bodens auftritt. Das gilt besonders von Mooren 
(vgl. Bsörkman 1941, S. 269) und flechtenreichen Kiefernwäldern; in 
moosreichen Wäldern mit gut ausgebildetem Rohhumus kann oft eine 
gewisse »Schichtung« beobachtet werden, auch wenn die Hauptpartie 
der Mykorrhiza regelmässig in der F-Schicht angetroffen wird (vgl. 
Metin 1927). Eine Angabe bei Enpricxrir (1937, S. 69), dass die 
Mykorrhiza sich auch in einer Tiefe von 1 m vorfinde, steht meines 
Wissens ganz vereinzelt da und diirfte vorliufig als unsicher zu be- 
trachten sein. 
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Das Bild der Mykorrhiza in verschiedenen Waldgesellschaften. 


Von den erwähnten Mykorrhizatypen scheinen in der Regel alle 
in den untersuchten Waldgesellschaften vorzukommen, wenngleich ver- 
schieden häufig. 

A- und B-Mykorrrhizen kommen überall vor, während C-Mykorrhizen 
in moosreichen Wäldern am häufigsten zu sein scheinen, vor allem auf 
Felsböden, sowie in den Randpartien der Moore; in kräuterreichen Wäl- 
dern wie auch in flechtenreichen Kiefernwüldern dürfte C-Mykorrhiza 
ziemlich selten sein. 

Mykorrhiza Da findet sich ohne Ausnahme in allen Waldgesellschaf- 
ten, und dasselbe kann auch von Mykorrhiza Dn gesagt werden. Am 
allgemeinsten ist Mykorrhiza Dn wohl in geschlossenen, moosreichen 
Fichtenwäldern vom Vaccintum-Typ, aber sie ist auch sehr häufig in 
kräuterreichen Wäldern auf typischen Mullböden (vgl. Ілхросівт 1937, 
S. 296). In flechtenreichen Kiefernwäldern und auf Mooren scheint 
Mykorrhiza Dn jedoch nur spärlich vorzukommen. 

Pseudomykorrhiza findet sich, typisch ausgebildet, in allen untersuch- 
ten Waldgesellschaften. In moos- und kräuterreichen Wäldern ist sie 
im allgemeinen (bei Fichte immer) unverzweigt, in flechtenreichen Kie- 
fernwäldern aber sehr oft stark gabelförmig verzweigt und schwer von 
älteren, echten Mykorrhizen zu unterscheiden (vgl. Fig. 4). 

Die dem äusseren Bilde nach am meisten wechselnden Mykorrhiza- 
typen sind die A- (und B-) Mykorrhizen, die in einer Vielfalt verschie- 
denster Formen auftreten. Bisweilen können diese Formen für gewisse 
Waldgesellschaften mehr oder weniger spezifisch sein. So ist die My- 
korrhiza in flechtenreichen Kiefernwäldern in der Regel auffallend lang 
und reich verzweigt und hat einen 10—15 p dicken, gewöhnlich glatten 
Mantel, ohne ausstrahlende, für das unbewaffnete Auge sichtbare Hy- 
phen. Ausserdem kommt aber eine Form vor, die zwar ebenso aussieht, 
doch nahezu keinen Hyphenmantel besitzt. Bei dieser Form zeigt sich 
regelmässig eine kräftige intrazellulare Infektion mit einem dicken 
Harrieschen Netz, das bis an die Endodermis hineinreicht (Fig. 5). In 
kräuterreichen Wäldern auf Mullböden tritt ein ziemlich spezifischer 
Typ auf. Er ist dunkelbraun und hat einen dicken Mantel (15—35 џ) 
mit für gewöhnlich glatter Oberfläche. Der Mantel ist pseudoparen- 
chymatisch und zerfällt leicht. Das Hartiasche Netz ist dünn und 
nimmt nach innen zu meistens kräftig ab.  Intrazellulare Infektion 
kommt nicht vor (Fig. 15). In moosreichen Fichtenwäldern schliesslich 
treten am gewöhnlichsten reich verzweigte Mykorrhizen mit 10—20 p 
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dickem, graubraunem oder mit lockerem, grauweissem, ziemlich gut 
ausgebildetem Hyphenmantel mit reichlich ausstrahlenden Hyphen und 
Hyphensträngen auf. Ektendotrophe Mykorrhizen vom selben Typ, wie 
oben beschrieben (Fig. 5), sind manchmal beobachtet worden. Die »safran- 
gelbe Mykorrhiza« (Fig. 12) scheint am gewöhnlichsten in moosreichen 
Nadelwäldern zu sein, ist aber streng genommen in allen untersuchten 
Waldgesellschaften angetroffen worden. 

Ехрвівке1т (1937) hat die Entwicklung der Mykorrhiza auf mehreren 
Böden in Ostpreussen zu verschiedenen Jahreszeiten untersucht, aber 
niemals andere als ektotrophe Mykorrhizen ohne irgendwelche intra- 
zellulare Infektion mit Mykorrhizapilzen angetroffen. Nur in einem 
Fall (in einer zweijährigen Kiefernpflanzung bei Königsberg) gelang es 
ihm, eine intrazellular infizierte Kurzwurzel mit einem kräftigen Har- 
TIGSChen Netz bis an die Endodermis anzutreffen, was er aber als »patho- 
gene Pseudomykorrhiza« auffasst (l.c., S. 65). Es dürfte unsicher sein, 
ob diese Auffassung EnprieKeits richtig ist, aber sie kann möglicher- 
weise erklüren, warum er keine ektendotrophe Mykorrhiza fand. Wie 
schon früher (S. 20) hervorgehoben wurde, ist es nümlich eine charak- 
teristische Eigenschaft der ektendotrophen Mykorrhiza, dass sie in der 
Regel unverzweigt ist und keinen Mantel oder nur einen sehr dünnen 
hat, und rein habituel] ist es oft sehr schwer sich vorzustellen, dass 
man es wirklich mit einer echten Mykorrhiza zu tun hat (vgl. Fig. 49 
und Bsörkman 1940, Fig. 15—17). 

Über das Vorkommen der typischen ektendotrophen Mykorrhizen in 
der freien Natur und über die Verhältnisse, unter denen sie sich 
entwickeln, sind keine Angaben in der Literatur zu finden. Bei einem 
Versuch mit verschiedenen Walderden habe ich indessen diese Frage 
schon früher berührt (Bsörkman 1940). So wurden kurze, unverzweigte 
Mykorrhizen ohne oder mit unbedeutendem Mantel, jedoch mit be- 
sonders starker intrazellularer Infektion und einem kräftigen HARTIG- 
schen Netz angetroffen, teils in »Ca-reichem Mull« aus einem Fichten- 
wald in der Provinz Östergötland, teils in Rohhumus aus einem Na- 
delmischwald in der Provinz Uppland (l. с.; S. 48—50). Ехркіске1тз 
Auffassung (l. c., S. 77), dass eine echt intrazellulare Infektion erst 
bei älteren Pflanzen auftreten könne, wird deutlich dadurch wider- 
sprochen, dass die erwähnten Kulturen mit teilweise sehr grosser Häu- 
figkeit der ektendotrophen Mykorrhiza nicht älter waren als eine Ve- 
getationsperiode. Beim Studium der Ausbildung der Mykorrhiza in ver- 
schiedenen Waldgesellschaften ist die typische ektendotrophe Mykorrhiza 
(Fig. 5) vor allem bei mehr oder minder unterdrückten Pflanzen in flech- 
tenreichen Kiefernwäldern sowie іп moosreichen Nadelmischwüldern an- 
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getroffen worden, dagegen nicht in kräuterreichen Wäldern auf Mull- 
böden oder auf Mooren.' Ein Vergleich zwischen Fig. 5 und Fig. 15 
bestätigt die früher erwähnte Tatsache, dass die ektendotrophen My- 
korrhizen in der Regel einen unbedeutenden Mantel, dagegen aber ein 
kräftiges, interzellulares Netzwerk haben, während Mykorrhizen von 
ausgeprägt ektotrophem Typ im allgemeinen einen ziemlich dicken Man- 
tel, aber nur ein schwach ausgebildetes, nach innen kräftig sich ver- 
dünnendes Harrıssches Netz besitzen. 


! Im. experimentellen Teil (S. 124) wird eine Methode gezeigt, intrazellulare Infek- 
tion bei Kiefernpflänzchen in Moorböden hervorzurufen, wo normalerweise nur ektotrophe 
Mykorrhizen vorkommen. 


H. Experimentelle Untersuchungen über die Bedingungen 


der Mykorrhizabildung bei Kiefer und Fichte. 


Aus den in der freien Natur ausgeführten Mykorrhizauntersuchungen 
ergab sich, dass die Mykorrhizabildung bei Kiefer und Fichte in hohem 
Grade mit den verschiedenen äusseren Verhältnissen wechselt. Wenn 
man von stark versumpften Waldgesellschaften absieht (Sumpfwäldern 
und Moorwäldern), so dürfte der Sauerstoff keinen begrenzenden Faktor 
für die Mykorrhizabildung darstellen, ebensowenig wie die Ungleichheiten 
des pg im Boden; dagegen scheinen die Lichtstärke und die Nahrungs- 
verhältnisse im Boden Faktoren zu sein, die vor allen anderen das Auf- 
treten der Mykorrhiza regeln. 

Bei den experimentellen Untersuchungen, die die Frage der Bedin- 
gungen für die Mykorrhizabildung bei Kiefer und Fichte behandeln sol- 
len, sind daher besonders Licht und Nahrungsverhältnisse Gegenstand 
des Studiums gewesen. Die Feuchtigkeitsverhältnisse wurden möglichst 
optimal und konstant gehalten. 

Was das Licht betrifft, so haben die Untersuchungen draussen in 
der Natur gezeigt, dass Ungleichheiten in seiner qualitativen Zusammen- 
setzung einerseits im geschlossenen Bestand, anderseits auf mehr offenen 
Plätzen so klein sind, dass man sie als bedeutungslos ansehen kann. 
Bei den experimentellen Untersuchungen ist der Lichtfaktor daher 
nur in Hinsicht auf die Quantität der einfallenden Strahlung variiert 
worden. 

Was die Nahrungsverhältnisse angeht, so wurde die Abhängigkeit 
der Mykorrhiza von verschiedenen Konzentrationen des löslichen Stick- 
stoffs, Phosphors, Kaliums und Kalziums studiert. Ausserdem wurde 
auch der Einwirkung gewisser Wuchsstoffe einige Aufmerksamkeit ge- 
schenkt. 

Die experimentellen Untersuchungen sind nach zwei verschiedenen 
Linien betrieben worden. Teils wurden Versuche in Kulturgefässen 
mit Kiefern- und Fichtenpflanzen in verschiedenen Walderden angestellt, 
teils wurden die Pflänzchen in Glaskolben mit gewaschenem Sand 
unter aseptischen Verhältnissen aufgezogen. 
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A. Gefässversuche mit Kiefer und Fichte in verschiedenen 


Humusformen. 


l. Methodik. 


Versuchserden. Für die Versuche wurden Walderden verschiedener 
Beschaffenheit verwendet, in grossem Ausmasse jenen Lokalitäten entnom- 
men, die im Vorhergehenden insbesondere mit Rücksicht auf Frequenz und 
Ausbildung der Mykorrhiza beschrieben wurden (Nr. 1, 3, 5, 9, 10 und 
13). Die Erden wurden im Frühjahr gesammelt (April—Mai), worauf sie 
unmittelbar für die Kultivierung präpariert wurden. In sämtlichen Fällen 
wurde das Einsammeln auf sorgfältig gewählten Plätzen durchgeführt, die 
für den Bodentyp oder die Waldgesellschaft, die von den Erdproben re- 
präsentiert werden sollten, charakteristisch waren. Vor der Entnahme 
wurde die lebende Vegetation entfernt, doch wurden tote Pflanzenreste mit- 
genommen, beispielsweise von Moosen, die die F-Schicht kennzeichnen (wo 
sich eine solche unterscheiden lässt). In der Regel ist auch die ganze H- 
Schicht in den eingesammelten Proben aufgenommen worden. Was die 
Erdprobe aus dem flechtenreichen Kiefernwald betrifft, so wurden sowohl 
die äusserst dünne Humusdecke sowie die darunterliegende Mineralerde 
(Sand), wo sich die Baumwurzeln ausbreiten, bis zu einer Tiefe von 1 dm 
mitgenommen. . Von den eingesammelten Mullerden aus den Provinzen 
Uppland und Skäne wurden Proben mit Rücksicht auf die hauptsächliche 
Ausbreitung der Wurzeln auch aus etwas grösserer Tiefe als 1 dm ge- 
nommen. 


Folgende Versuchserden wurden angewandt: 


V = Humus + Sand, flechtenreicher Kiefernwald, Staatsforst Äheden, 
Vindeln, Provinz Västerbotten. Vgl. S. 16. 

K = Rohhumus, moosreicher Fichtenwald vom Vaccinium-Typ, Storliden, 
Versuchspark Kulbäcksliden, Provinz Västerbotten. Vgl. 8. 25. 

О = Rohhumus, moosreicher Fichtenwald vom Vaccinium-Typ, Orsa, Pro- 
vinz Dalarna. Vgl. RowErr (1938). 

N = Rohhumus, moosreicher Nadelmischwald vom reinen Hylocomium- 
Typ, »Nästen«, unweit von Uppsala. 

D — Rohhumus, moosreicher Nadelmischwald vom reinen Hylocomzum- 
Typ, Danderyd, Provinz Uppland. Vgl. S. 34. 

T = Rohhumus, moosreicher Nadelmischwald vom Geranium-Typ, Tórnby, 
Provinz Uppland. 

F = Mull, krüuterreicher Eichenmischwald, Fredrikslund, Provinz Upp- 
land. Vgl. S. 43. 

M = Mull, kräuterreicher Buchenwald mit Fichtennachwuchs, Maltes- 
holm, Provinz Skane. Vgl. 8. 44. 
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Fig. 17. Beschaffenheit der Versuchserden. Die Bezeichnungen V, H, K usw. s. 8. 61. 
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Fig. 18. Beschaffenheit der Versuchserden nach deren Mischung mit Sand (2:1). 
Die Bezeichnungen V, H, K usw. s. S. 61. 
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H = Torf, Andromeda Polifolia-Gesellschaft, Nördliches Hällmyren-Moor, 
Provinz Västerbotten. Vgl. S. 50. 
S — Fluvioglacialer Sand aus 2 Meter Tiefe, Uppsala. 


Steine und gróssere Zweige wurden aus den Erdproben entfernt und, 
um eine gute Durchlüftung in den Versuchsgefüssen zu ermöglichen, sümt- 
liche Erdproben (auch die Mullerden, um die grösste Gleichfórmigkeit her- 
zustellen) mit Sand (S) gemischt im Volumverhältnis 2 Teile Erde und 1 
Teil Sand (Körnchengrösse 2—3 mm). HESSELMAN (1927, 1939) benutzte 
1 Volumteil Erde und 2 Teile Sand und MITCHELL (1934) 1 Teil Erde und 
3 Teile Sand. Da sich indessen bei vergleichenden Versuchen zeigte, dass 
ebenso kräftige Pflanzen bei geringerer Sandbeimischung erhalten werden 
können, ist diese Methode vorgezogen worden. Ohne Beimischung von Sand 
entwickeln sich die Pflanzen schlechter und ungleichmässig, besonders in 
humusreicheren Erden. 

Die chemische Beschaffenheit der Versuchserden wurde in Hinsicht 
auf deren Gehalt an Stickstoff, Phosphor, Kalium und Kalzium unmittelbar 
nach der Entnahme untersucht, teils ohne Beimischung von Sand, teils 
mit Sand im Volumverhältnis 2:1. In gewissen Fällen wurden die Erden 
auch am Ende der Versuche nochmals untersucht. Die Ergebnisse dieser 
Analysen sind in Fig. 17 und 18 zusammengestellt.! 

Beim Stickstoff wurde teils der totale Stickstoffgehalt (№) nach KJEL- 
DAHL, Verfahren von ANDERSEN & JENSEN (1925), teils auch leichtlöslicher 
Stickstoff (NH,-N und NO,-N) nach OrsEN (1929) bestimmt. Zur Unter- 
suchung der Lebhaftigkeit der Nitrifikation in den verschiedenen Erden 
wurde HEssELMANs (1926) Lagerungsmethode verwendet, wobei Erdproben in 
Kolben während 3 Monate im Laboratorium verwahrt wurden, und nachher 
der NH, und der NO,-Stickstoff bestimmt wurden (vgl. ROMELL 1934). 

Phosphorsäure (P,O;) wurde nach ZiNzADzE (1935) bestimmt. Den totalen 
Phosphorgehalt anzugeben, wurde zur Charakterisierung einer gewissen Wald- 
erde in Hinsicht auf den Phosphorfaktor als am geeignetsten angesehen. 
Die Menge leichtlóslicher Phosphorsäure ist in gewissen Fällen am Ende 
der Versuche festgestellt worden. Bei diesen Analysen wurde EGNERs Lak- 
tatmethode (Есхёк 1932; EGNÉR, KOHLER & NYDAHL 1938) mit Kalzium- 
laktat als Extraktionsmittel angewandt. Da diese Methode zur Bestimmung 
leichtlöslicher Phosphorsáure in Ackerboden ausgearbeitet ist, sollte sie 
nicht ohne eingehende vergleichende Untersuchungen für Humusbóden be- 
nutzt werden (Tamm 1942). In den Fällen, wo die Methode angewandt 
wurde, handelte es sich indessen bloss um Vergleiche des Gehalts leichtlös- 
licher Phosphorsäure nach Zusatz verschiedener Mengen H,PO, zu ein und 
derselben Erde. 

Kali (K,0) wurde (mit 12 %iger HCl bei 20°C während 48 Stunden 
extrahiert, der Extrakt eingedampft und nach Zusatz von CaCl, geglüht) 
nach NYDAHL (1932) bestimmt. 

Kalk (CaO) wurde nach HIrLEBRAND & LUNDELL (1929, S. 501) bestimmt. 


! In Fig. 17 und 18 sind auch Werte über den Humusgehalt (Glühverlust) Volum- 
gewicht und py (elektrometrische Bestimmung) angegeben. 
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Alle Angaben über den Stickstoff-, Phosphorsäure-, Kali- und Kalkgehalt 
der verschiedenen Erden wurden in mg/Liter Erde ausgedrückt, was am 
zweckmässigsten sein dürfte, wo es sich um Gefässversuche mit demselben 
Erdvolumen in verschiedenen Versuchsserien handelt. Diese Angaben kön- 
nen übrigens durch Anwendung der mitgeteilten Volumgewichtswerte leicht 
in mg/kg Erde umgerechnet werden. 

Versuchsgefässe und Bewässerung. Für die Versuche wurden teils 
gewöhnliche 2-Liter-Blumentöpfe, teils 5-Liter-MirscHERLICH Gefüsse verwen- 
det. MITCHELL (1934, 1939) benutzte Blumentópfe, in Blechbehälter gestellt, 
sowie eine komplizierte Anordnung zur Bewässerung der Kulturen mit Nähr- 
lösung durch tägliches Heraufpumpen der Flüssigkeit aus den Vorratsgefäs- 
seu. Durch diese Methode glaubt MITCHELL (l. с., S. 13) unter anderem 
einen Verlust von Nährlösung vermeiden und die Verteilung der zugeführten 
Lösung in den Gefässen gleichmässiger gestalten zu können. Die Methode, 
die in der vorliegenden Untersuchung angewandt wurde, stimmt im Prinzip 
mit HEssELMANs (1927, 1939) bedeutend einfacherer überein, die Blumentöpfe 
bis zum oberen Rand in feinen Sand zu stellen und sie in dem Masse zu 
bewässern, als es die Pflanzen bedürfen, was nach einiger Erfahrung leicht 
zu beurteilen ist. Es ist auch recht einfach festzustellen, wieviel Wasser 
den einzelnen Erden zugeführt werden kann, ohne dass Flüssigkeit durch 
den Topf hindurchfliesst. Besonders bei Zusatz von Nährlösungen wurde 
immer sehr genau darauf gesehen, dass die Flüssigkeit nicht durch den 
Topfboden durchfloss. Bei der Bewässerung wurde danach gestrebt, die Feuch- 
tigkeitsverhältnisse optimal zu halten und allen Töpfen gleich viel Wasser 
zuzumessen, was im grossen ganzen auch verwirklicht werden konnte. In- 
dem die Umgebung der Töpfe, der Sand also, ständig feucht gehalten wurde, 
liess sich die Verdunstung bedeutend herabsetzen, wodurch die Feuchtigkeit 
in den Töpfen konstanter gehalten werden konnte. Die Zufuhr der Nähr- 
lösung geschah (s. weiter unten) so gleichförmig über die ganze Oberfläche 
wie nur möglich. Wenige Stunden vor Zusatz der Nährlösung wurden die 
Töpfe befeuchtet, wodurch die gleichmässige Verteilung der zugeführten Nähr- 
lösung im Topf erleichtert worden sein dürfte. Eine Fehlerquelle, auf die 
HarTcH aufmerksam gemacht hat (1937, S. 86), nämlich dass Salze durch 
die Wände poröser Versuchsgefässe entweichen können, dürfte so klein 
sein, dass sie vernachlässigt werden kann. Dafür sprechen auch MITCHELLs 
Versuche, wo poröse und glasierte Versuchsgefässe (MITCHELL 1939, S. 6 
und Fig. 8 A) bei Zufuhr von Nährsalzen dieselben Ergebnisse lieferten. 

Im Sommer 1939 wurden emaillierte MITSCHERLICH-Gefässe benutzt, 
wobei Wasser und Nährlösung durch das Gefäss fliessen konnten und im Be- 
hälter gesammelt wurden. Vor neuerlicher Wasserzufuhr wurden die Kul- 
turen mit der eventuell im Behälter befindlichen Flüssigkeit bewässert. Es 
zeigte sich jedoch, dass diese Gefässe für Humuserden ungeeignet waren, 
wahrscheinlich vor allem auf Grund des unzureichenden Sauerstoffzutritts 
(vgl. MITCHELL 1934, S. 13) oder möglicherweise auch wegen allzu hoher 
Temperatur (vgl. НАтсн 1937, S. 89), die in Versuchsgefässen dieses Typs 
sicherlich herrschte. 1940 und 1941 wurden daher ausschliesslich Blumen- 
töpfe verwendet. Mit einigen wenigen Ausnahmen wurden immer wenig- 
stens zwei Parallelversuche gemacht. 

5—42513. Symb. Bot. Ups. VI:2. 
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Die Kulturgefässe wurden in einem offenen Gewächshaus vom Typ A. 
MÖLLER teils in Uppsala (s. Fig. 19) und teils an »Statens skogsfórsóks- 
апан, Experimentalfältet, in der Nähe von Stockholm, aufgestellt (vel. 
HkssELMAN 1927 und Gast 1937). In einem solchen Gewächshaus ist der 
Luftweehsel gut, und das gleiche kann auch von den Lichtverhältnissen ge- 
sagt werden (s. weiter unten). Bei einem Versuch wurden die Töpfe unter 
freiem Himmel aufgestellt, bloss von einem Gitterkäfig geschützt (vgl. Hrs 
SELMAN 1939). | 

Samen. Durch ausgedehnte Untersuchungen, vor allem von MITCHELL 
(1934, 1939) angestellt, ist konstatiert worden, dass das Samengewicht 


ая 


<a E 


Fig. IU. Detailbild aus dem Gewächshaus mit Topf- und Kolbenversuchen. 
Uppsala 1941. 


grosse Bedeutung für das Trockengewicht junger Kiefernpflanzen hat. No 
gibt ein grösserer Same auch grössere Pflanzen als ein kleinerer unter 
gleichen äusseren Bedingungen. Um möglichst gleichmässiges Material zu 
erhalten, wurden Samen einer einzieen Gewiehtsklasse verwendet (bei Kiefer 
4,25—4,50 me, bei Fichte 5,0—5,5 mg). Bei allen Versuchen wurden ans- 
serdem Samen von einem einzieen Baum benutzt, um einigermassen den 
Kinfluss genetischer Faktoren auszuschliessen. Für die Versuche wurden 
Kiefernsamen aus der Provinz Uppland (Keimbarkeit 95 "5) sowie Fichten 
sumen aus der Provinz Smaland (Keimbarkeit 85 9) benutzt (dureh Prof. 
N. SvyrLvEN, Ekebo, erhalten). 

Aussaat und Anpflanzung. Die Pflanzen wurden aus Samen aufge 
ZOLON, die in reinem, fenehtem Sand bei enter Beleuchtung in der ersten 
Hälfte des Monats Mai ausgesäit wurden, Nach 6 7 Tagen, bevor noch 
irgendeine Verzweigune der Wurzeln eingetreten war, wurden die P'llanzen 
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in die Versuchsgefässe überführt. In die Töpfe wurden 25 Pflanzen 
eingesetzt, in die MITSCHERLICH-Gefässe 30. Unmittelbar nach dem Um- 
setzen wurden die Pflanzen gegen zu starkes Licht geschützt und erhielten 
reichlich Wasser, In der ersten Woche wurden beschädigte Pflänzchen er- 
setzt, sodass die Anzahl in jedem Gefäss gleich blieb. | 

Nährlösungen. Die Zufuhr der Nährlösungen geschah in kleinen Por- 
tionen zweimal wöchentlich; begonnen wurde damit 14 Tage nach dem 
Umsetzen, also ungefähr um den 1. Juni herum, und bis zum 1. Sept. 
wurde damit fortgesetzt. MITCHELL (1934) führte bei seinen ersten Versuchen 
mit Sandkulturen alle Nührlósung in 2 Portionen zu, ging aber spüter davon 
ab und begoss statt dessen wiederholte Male (l. c., S. 23). Eine allzu 
plötzliche Änderung in der Salzkonzentration (besonders von Stickstoff) be- 
einflusst nümlich das Wachstum der Pflanzen in hohem Grade nachteilig. 
Den Humuskulturen wurde bei MrrcHELLs Versuchen die definitive Nühr- 
lósung jedoch auf einmal bei Beginn des Versuches zugeführt. Doch han- 
delte es sich bei diesen Versuchen nur um relativ schwache Nährlösungen. 

- Die Nährlösung wurde den Versuchsgefässen unter Verwendung eines 
Messglases zugeführt. Bei jedem Begiessen erhielten die Töpfe 100 ccm 
Lösung auf einmal, und die MITSCHERLICH-Gefässe 125 ccm. Insgesamt 
erhielt jeder Topf 2,5 Liter Nährlösung und jedes MITSCHERLICH-Gefäss 3 
Liter. Die Lósungen wurden in Flaschen aus Jenaglas verwahrt. Die Zu- 
sammensetzung der verschiedenen Nährlösungen wird im Zusammenhang 
mit jedem einzelnen Versuch angegeben; hier kónnen bloss die Grundlagen 
erwähnt werden, wonach sie zusammengestellt wurden. Bei der Zufuhr der 
Nährlösungen wurden folgende Grundsätze beobachtet: teils Zufuhr von 
Lósungen, denen je eines der Elemente Stickstoff, Phosphor, Kalium oder 
Kalzium fehlte, teils Zufuhr der einzelnen Nährstoffe in verschiedenen Kon- 
zentrationen. 

Die erste Methode wurde hauptsächlich im Anschluss an MITCHELL 
(1934) und Harcn (1937) praktiziert, um in schwedischen Humusformen 
Hatcus Theorie über die Mykorrhizabildung auf Grund von Mangel an 
gewissen Nährstoffen zu prüfen. Für Versuche nach dieser Methode wurde 
MITCHELLS Nährlösung für Humusversuche 1932 zugrundegelegt (= Nähr- 
lósung A): 


NH,NO, 276,5 mg/Liter 
KH,PO, 1112,0 5 
MgSO,+7 H,O 1 780,0 > 
CaCl,+2 H,O 1 335,0 > 
Ferricitrat 20,0 > 


Da die in den ersten Versuchen verwendeten Erden (K, N, F, S) an 
Phosphorsäure oder Mineralstoffen nicht arm waren — wie dies mehr oder 
minder mit MITCHELLs Versuchserden der Fall gewesen war — wurde eine 
etwas stärkere Konzentration angewendet, um den Effekt eines relativen 
Mangels an einem Element sicher hervortreten zu lassen. Während Мїт- 
CHELL nur 1 Liter der erwähnten Nährlösungen je Topf (mit 27 Pflänzchen) 
verwendete, wurden so während des Sommers 2,5 Liter je Topf zugesetzt. 
In den fclgenden Versuchen, durchgeführt nach demselben Grundsatz, wurde 
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Da es sich während des Verlaufs der Versuche als wünschenswert erwies, 
die Wirkung eines Beschattungsgrades zwischen 12—23 % auf die Mykor- 
rhizabildung zu untersuchen, wurde noch ein Lattenkäfig vom selben Typ 
gebaut, doch mit den Latten in einem Abstand von einander, der gleich 
war dem arithmetischen Mittel aus dem Abstand der 1/2- und '/4-Licht-Küfige 
(—7 mm). In diesem Beschattungskäfig wurden keine fortlaufenden Licht- 
messungen vorgenommen. Mit LANGEs Photometer (vgl. S. 14) wurde jedoch 
die Lichtstärke teils bei heiterem, teils bei bewölktem Himmel kontrolliert, 
wobei sich zeigte, dass der für das Licht berechnete Durchschnittswert er- 
reicht worden war. Dieser Lattenkäfig wird im folgenden 17 %-Licht-Käfig 
benannt. Auch in den übrigen Beschattungskäfigen wurden Augenblicks- 
registrierungen der Lichtstürke mit Photoelementen vorgenommen. Einige 
Ergebnisse dieser Messungen sind in der folgenden Übersicht zusammen- 
gestellt: 


Relative Lichtmenge (Durchschnittswert für zwei Vegetations- 


perioden) nach HESSELMAN, ausgedrückt in % . . . . + 6 12 s ` 028, 49 
Relàtive Lichtstärke bei heiterem Himmel (Durchschnittswert 

von 4 Messungen am 6.10. 1941) in 96. . . . . . . . . — 11,4 173 22,8 49, 
Dasselbe bei trübem Wetter (5.11. 1941), in % . . . .. . — 11,6 177 232 50,6 


Die Temperatur in den Beschattungskäfigen und auch inner- und ausser- 
halb des Gewüchshauses wurde im Sommer 1940 um 14^ vom 13.6. bis zum 
12.10. gemessen. Die Durchschnittstemperatur zu diesem Zeitpunkt betrug 
im 6 %-Licht-Käfig 20,1^ C, im 12 %-Licht-Käfig 20,0°, im 17 %-Licht-Käfig 
20,0°, im 23 %-Licht-Käfig 19,9°, frei im Gewächshaus 19,6° und ausserhalb 
des Gewächshauses 19,2°. Der Unterschied in den Durchschnittswerten 
zwischen den extremen Fällen — im 6 %-Licht-Käfig und vor dem Gewächs- 
haus — betrug also nur 0,9° und hat aller Wahrscheinlichkeit nach die Ent- 
wicklung der Pflanzen nicht beeinflusst (vgl. GAst 1937, S. 599). 

Ernte. Wie schon früher erwähnt, wurde die Anpflanzung in den Ver- 
suchsgefässen um den 15. Mai herum vorgenommen. Die Ernte fand im 
Oktober und Anfang November statt. Die gesamte Versuchszeit belief sich 
also auf etwa viereinhalb Monate. Bei einem Versuch wurden auch zwei- 
jährige Pflanzen untersucht. 

In Hinsicht auf die späteren chemischen Analysen der Sprossen und 
Wurzeln wurden die letzteren nach dem Herausheben nicht in Wasser ab- 
gespült, sondern äusserst sorgfältig mit Pinzette und Pinsel unter der Prä- 
parierlupe gereinigt, bis Erde und Sand gänzlich entfernt waren. 

Nach Bestimmung des Frischgewichts (hier nicht angeführt) wurden die 
Pflänzchen gemessen und besonders in Hinsicht auf die Entwicklung des 
Wurzelsystems geprüft. Darauf wurden die Pflanzen, jede für sich, in 
Pergamynsäckchen gelegt (Spross und Wurzel gesondert) und bei + 70° C 
zwei bis drei Stunden lang getrocknet. Die Trockengewichtsbestimmung, 
mit einer Genauigkeit bis auf 0,1 mg, wurde stets an Material vorgenommen, 
das im Exsikkator abgekühlt worden war. 

Von jeder Versuchskombination wurden zwei Pflanzen zum Photographieren 
reserviert und ein oder mehrere Wurzelsysteme in KARPETSCHENKO-NAWASCHINS 
Flüssigkeit fixiert. Interessantere Mykorrhizaformen wurden ebenfalls für 
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eine spätere Untersuchung konserviert. Was die Benennung der angetrof- 
fenen Wurzel- und Mykorrhizatypen betrifft, so stimmt diese in allen Teilen 
mit der bei den Naturstudien angewandten Terminologie überein (vgl. S. 
11—14). 

Chemische Analysen der Versuchspflanzen. Beim Herausnehmen der 
Proben fiir die Analysen wurden fiir die betreffende Versuchskombination 
charakteristische Pflanzen gewählt. Zur Analyse wurde immer eine Anzahl 
ganzer Sprosse oder Wurzelsysteme angewandt, niemals Fragmente. In den 
meisten Fällen wurden mindestens zwei Parallelanalysen (bei grösseren Ab- 
weichungen mehrere) durchgeführt, woraus dann Durchschnittswerte be- 
rechnet wurden. Für die Stickstoffbestimmung wurden mindestens 15—20 mg 
der bei 100^ C getrockneten Probe verwendet. Zur Bestimmung von 
Phosphor, Kalium und Kalzium wurden 200—2 000 mg getrocknete Probe 
abgewogen. Nach der Veraschung und Auflösung der Probe wurde die 
Lösung in einen 50 ccm Messkolben überführt, worauf geeignete Mengen der 
Lösung für die betreffenden Bestimmungen abpipettiert wurden. Für Phos- 
phor wurde eine Lösung benutzt, die mindestens 20 mg, für Kalium eben- 
falls zumindest 20 mg und für Kalzium zumindest 100 mg abgewogener 
Substanz entsprach. In einigen Fällen war die Probe nicht genügend gross, 
um eine Analyse von mehr als einem der erwähnten Elemente zuzulassen. 
Zur Bestimmung des Kohlenstoffs wurden mindestens 100 mg getrocknete 
Probe und für die Kupfer-Analysen 2 g verwendet. 

Stickstoff wurde mit einer modifizierten KJELDAHL-Methode nach ANDER- 
SEN & JENSEN (1925) bestimmt. Zur Destillation wurde ein Destillations- 
apparat nach PARNAS & WAGNER (vgl. PARNAs 1938) benutzt. 

Phosphor wurde nach ZINZADZE (1930, 1935) bestimmt. Die Zusammen- 
setzung der verwendeten Reagenzien ist bei ZINZADZE 1935, S. 227—230 
angegeben. Die Extinktion wurde nach EGNÉR, KÖHLER & NYDAHL (1938) 
bestimmt. Zur photoelektrischen Kolorimetrierung wurden Jena Farbenfilter 
RG 2 + BG 15 angewandt. | 

Kalium wurde nach NYDAHL (1932) bestimmt, jedoch mit dem Unter- 
schied, dass 0,5 molare KJ-Lösung anstatt der 2 molaren sowie 0,2 n HCl 
statt 0,5 n verwendet wurde. Nach Zusatz von KJ und HCl standen die 
Proben ausserdem 2 Stunden im Dunkeln bei konstanter Temperatur (20° ©). 
(Diese Modifikationen, gleichfalls nach NYDAHL, sind nicht veróffenlicht). Die 
Extinktion wurde in einem Zeiss Pulfrich-Photometer mit Filter S 55 ge- 
messen. Das Photometer war durch Messung von Standardlösungen kali- 
briert, erhalten durch Analyse reiner KCl-Lösungen. 

Kalzium wurde als Kalziumoxalat gefällt, in der Hauptsache nach CHAP- 
MAN (1928) und durch Titrierung mit 0,01 n KMnO, bestimmt. 

Kupfer wurde nach der Diäthyldithiocarbamat-Methode nach NYDAHL 
(1939) bestimmt. 

Lösliche Kohlenhydrate wurden bestimmt als reduzierende Substanz nach 
HAGEDORN & JENSENs Methode (1918, 1923 a und b) für Blutzuckerbestim- 
mung. Diese Methode ist auch von LANGLET (1936) zum Mengennachweis von 
Zucker in Trieben und Nadeln bei Kiefernpflänzchen angewendet worden. Im 
Vergleich zu anderen leicht ausführbaren Mikromethoden zur Bestimmung der 
reduzierenden Substanz bei Pflanzen hat sich diese Methode nach STREPKOV 
(1939) als ausserordentlich empfindlich und zuverlässig erwiesen. Die Vor- 
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behandlung der Proben ging folgendermassen vor sich: die für die Analyse 
bestimmten Pflanzen (Spross und Wurzel gesondert) wurden bei 80° C ge- 
trocknet und zu Pulver vermahlen, neuerlich getrocknet und abgewogen. 
Nach Zusatz einer gewissen, zur Probe proportionalen Menge destillierten 
Wassers (gewöhnlich 25 ccm zu 1,25 g Probe) und langsamer Erwärmung 
bis auf 80° C wurden die Proben zu fortgesetzter Auslaugung 12 Stunden 
im Kühlraum verwahrt. Danach wurden sie in einen Messkolben hinüber- 
filtriert, der bis zur Marke mit destilliertem Wasser, durch den festen Rest 
hindurchgespült, gefüllt wurde. Für die Füllung der lóslichen Eiweissstoffe 
wurde CCl,. COOH angewendet. Wo die Bestimmung vor allem auf leicht- 
lösliche Kohlenhydrate zu einem gewissen Zeitpunkt abzielte (vgl. S. 162), 
wurde der Rohrzucker in der Probelósung durch 3minutiges Kochen nach 
Zusatz von 1 cem 0,2 n HCl invertiert, worauf Neutralisierung mit 1 cem 
02 n NaOH erfolgte. — Die Analyse selbst wurde gänzlich nach den 
Analysenvorschriften durchgeführt, wobei besonders darauf geachtet wurde, 
dass die Probelósungen alkalisch reagierten. — Für Kontrollanalysen, durch- 
geführt während der eigentlichen Vegetationsperiode (vgl. S. 163), wurde 
SHAFFER & HARTMANNS (1921) Zuckerbestimmungsmethode herangezogen (mo- 
difiziert von T. PuiLiPSON; s. BURSTRÖM 1941, S. 266). In diesem Falle 
wurden zuerst die löslichen Eiweissstoffe mit HgNO, und dann das Queck- 
silber mit NaCl gefüllt (s. LANGLET 1936, S. 274, 437). 

Kohlenstoff wurde nach der Methode bestimmt, die von Barxs (1924) 
beschrieben wurde. Um mit Gewissheit vollständige Verbrennung von CO 
zu erreichen, wurde nach dem Zersetzungskolben ein mit einem Pt-Drahtnetz 
versehenes Quarzrohr eingeschaltet, das bis zur Rotglut mit einem Flachbrenner 
erhitzt wurde, eine Vorsichtsmassregel, die im Chemischen Institut der Land- 
wirtschaftlichen Hochschule Schwedens üblich ist. 


2. Harcas Theorie über die Ursachen der Mykorrhizabildung, ge- 
prüft auf schwedischen Humusformen. 


Harcns Theorie (1937), dass sich bei Kiefer Mykorrhiza bilde, wenn 
in der Pflanze relativer Mangel an einem oder mehreren der Elemente 
Stickstoff, Phosphor, Kalium oder Kalzium herrscht, und zwar weil der 
Boden selbst nur geringe Mengen dieser Elemente aufweist, gründet sich 
auf eine Reihe von Versuchen in Töpfen (s. Mırcneuz 1934) mit vier 
verschiedenen amerikanischen Erden. Leider werden nur sehr sum- 
marische Angaben über die Beschaffenheit dieser Erden angeführt (l. c., 
S. 131—132). Nach ihrer Herkunft werden die extremen Erden »Cove« 
und »Ridge« benannt, und es wird mitgeteilt, dass erstere aus einem 
Wald mit Laubbüumen und Farnkrüutern stammt, wo sich eine dünne, 
mullartige Humusdecke vorfand, und letztere aus einem Wald mit 
reichen Vorkommen von Vaccinium auf Rohhumusboden. Nur über den 
Stiekstoffeehalt werden chemische Analysen angegeben, woraus sich fol. 
gende Daten anführen lassen: 
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»Cove« »Ridge« 
NH,N mg/kg Erde. . . . . . . . . . 210 113 
NON ao. iter duro MET ° 195 
N 


AA do. rn A 2015 


Im übrigen wird bloss erwähnt (l c., S. 71), dass alle Versuchserden 
relativ arm an Phosphor, aber ziemlich reich an Kalium und Kalzium 
waren. 

Die Versuchsresultate scheinen Harcus Theorie kaum zu bestätigen. 
Man kann die Anzahl »mycorrhizal points« wohl kaum mit Sicherheit 
für grösser bei Pflanzen in der »Ridge«-Erde nach Zusatz von den Nähr- 
lösungen » —N«, » —N — P«, » —N — K« und > — N — Ca« betrachten, als bei 
Zusatz von einer Lösung, die N, P, K und Ca enthält (1. c., S. 75). Wird die 
Mykorrhizafrequenz in Prozenten ausgedrückt — womit sich wohl das rich- 
tigste Bild der Mykorrhizaentwicklung gibt — so stimmen bloss die 
Zahlen für die »Cove«-Erde mit jener Deutung überein, zu der НАтсн 
auf Grund seiner Versuchsergebnisse kommt, wührend die Zahlen für die 
»Ridge«-Erde überhaupt keinen Unterschied in der Frequenz der My- 
korrhiza nach Zusatz verschiedener Nährlösungen aufweisen, und die 
Zahlen für die anderen untersuchten Erden der vorgebrachten Erklürung 
teilweise sogar zu widersprechen scheinen. 


Mit diesen Verhältnissen als Ausgangspunkt schien eine nähere Prüfung 
von HaTrcHs Theorie in bezug auf einige schwedische Walderden verschie- 
dener Beschaffenheit von Interesse zu sein. Im Sommer 1938 wurde ein 
vorbereitender Versuch in Tópfen mit Kiefernpflünzchen in drei von einander 
abweichenden Walderden K, N und F sowie auch in Sand (S) allein ange- 
ordnet (s. Fig. 17 und 18); hinzugesetzt wurde die früher (S. 67) erwühnte 
Nährlösung A, allerdings in 2'/sfacher Menge, weiter dieselbe Lösung, doch 
je ohne N, bzw. ohne N und P, ohne N und K oder ohne N und Ca (vgl. 
S. 73). Aus dem Versuch ging hervor, dass die Mykorrhizafrequenz etwas 
niedriger wurde bei Zufuhr der Nährlösung A, als wenn Stickstoff allein oder 
nebst einem anderen der genannten Elemente in der Nührlósung fehlte, aber 
irgendwelche grösseren Unterschiede konnten im übrigen nicht festgestellt 
werden. 

Um näher zu untersuchen, wie weit die innere Konzentration verschie- 
dener Elemente in den Pflanzen die Mykorrhizabildung beeinflussen kónnte, 
wie Harca behauptet (1. c., S. 99), wurden Pflanzen in Quarzsand auf- 
gezogen und ihnen die eben erwähnten Nährlösungen zugeführt, jedoch 
diesmal in halb so langer Zeitspanne, worauf die Pflänzchen Ende Juli in 
die Erden K, N, F und S umgesetzt wurden. Chemische Analysen zeigten, 
dass die Pflanzen im Quarzsand im grossen ganzen die einzelnen Stoffe 
proportional den zugeführten Mengen aufgenommen hatten. Als die Wurzeln 
der Pflänzchen nach dem Umsetzen mit mykorrhizabildenden Pilzen in Be- 
rührung kamen, war also die innere Konzentration von N, P, K und Ca in 
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diesen Pflanzen verschieden. Die Pflänzchen — die nach dem Umsetzen 
bloss mit destilliertem Wasser begossen wurden — entwickelten sich indessen 
im allgemeinen auf dieselbe Weise wie die, welche die ganze Vegetations- 
periode lang in Erde kultiviert worden waren, und auch die Mykorrhiza trat 
in beiden Fällen gleichartig auf. Der Gehalt an verschiedenen Nährstoffen 
in den Pflanzen am Ende des Versuchs war auch ungefähr derselbe wie bei 
den nicht umgesetzten Pflänzchen. Aus den Vorversuchen ergab sich also, 
dass bedeutend stärkere Nährlösungen verwendet werden müssten, um in den 
geprüften Humusformen eventuell deutliche Ergebnisse nach der Versuchs- 
methodik zu erhalten, deren sich HATcH bediente. 


Versuch 1. Prüfung von Harcus Theorie. (1939) 


Versuchsanordnung. Die Zusammensetzung der für den Versuch ver- 
wendeten Nährlösung (Nührlósung B) geht aus Tab. 22 hervor. Durch Zu- 
fuhr dieser Nührlósung (125 cem je Versuchsgefüss 24mal wührend des Som- 


4 Tabelle 22. 
Nährlösung B. Versuch 1. 
mp Liter mg je Pflanze | 
Nähr- , mE | 
R e Topf | 
lösung J N P K Ca 
NH,NO, . 856,8 | 2570,4 | 30,0 
H,PO,.. 1 601,6 4 804,8 50,7 
ЕСІ ; 1 219,0 3 657,0 63,8 
CaCl, ; 20168 | 6050,4 72,6 
MgS0,+7H,0 . | 2966,7 | 8 900,0 | 
| Werricitvat: o o a «+ ¿Q 33,3 | 100,0 | | | | 


mers, vgl. S. 67) erhielt jede Pflanze eine ungefähr 5mal so grosse Menge der 
verschiedenen Stoffe als bei MITCHELLs (1934) Humusversuchen. Die Stick- 
stoffmenge wurde sogar ungefähr 8mal so gross gewählt, in Übereinstimmung 
mit den Erfahrungen, die in früheren Jahren gemacht worden waren 
(MITCHELL 1939; BJORKMAN 1940). Anderen Töpfen wurde Nährlösung B 
zugesetzt, aus der entweder NH,NO, oder HPO, oder NH,NO, und H,PO, oder 
KCl oder CaCl, (bzw. »—N«, > —P«, »—N—P«, »—K« und »—Ca«) aus- 
gelassen worden war. 

Für den Versuch wurden MITSCHERLICH-Gefässe benutzt, die im MÖLLER- 
Gewächshaus aufgestellt wurden. Als Versuchserden wurden Rohhumus K, 
Rohhumus D und Mull M verwendet (vgl. Fig. 17 und 18). 


Versuchsergebnisse. Fig. 20 zeigt, dass Zusatz von Nährlösung B 
einen sehr stark wachstumsfördernden Einfluss auf die Entwicklung der 
Pflänzchen ausübte, besonders im Rohhumus K. Fehlte Stickstoff in der 
Nührlósung (»—N«), so war das Wachstum trotzdem gut, ausser in der K- 
Erde, wo der Mangel an löslichem Stickstoff sichtlich einen begrenzenden 
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Faktor darstellte. Fehlte in der Nährlösung dagegen leichtzugänglicher 
Phosphor (»— Pe), so wurden die Pflänzchen in der K-Erde trotzdem ebenso 
kräftig wie nach Zufuhr von Niihrlésung B, in der D- und der M-Erde 
aber kaum stärker, als wenn sie nur destilliertes Wasser erhalten hatten. 
Fehlten sowohl Stickstoff als auch Phosphor in der zugeführten Nähr- 
lösung (»—N—P«), so wurden die Pflanzen merkwürdigerweise in der K- 
Erde kräftiger, als wenn bloss Stickstoff in der Nährlösung fehlte. Durch 
Ausschluss von Kalium in der Nährlösung wurde die Pflanzenentwicklung 
in keiner der Erden beeinflusst; das war indessen der Fall, wenn Kalzium 
fehlte. Sehr stark trat dieser Effekt im Mull M hervor, wo die Pflänz- 
chen sogar gelbgrün wurden und sich bedeutend schlechter entwickelten, 
als wenn bloss destilliertes Wasser zugeführt wurde (s. Fig. 20). Wahr- 
scheinlich lag hier ein Fall von allzu starkem Übergewicht des K oder 
des Mg im Verhältnis zum Ca im Substrat vor (vgl. LuxpEcánpu 1932). 

Die ausgeführten Berechnungen des mittleren Fehlers (vgl. S. 96) zeigten, 


dass die Trockengewichte bei Pflanzen in Parallelgefüssen in sämtlichen Fällen 
sehr gut mit einander übereinstimmten. 


Was die Mykorrhizabildung betrifft, so wurden besonders deutliche 
Ergebnisse erzielt. Eine Zufuhr von Nührlósung B führte vollständiges 
Ausbleiben der Mykorrhizabildung mit sich (in der K-Erde nicht ganz), 
und dasselbe traf auch ein, wenn der Nührlósung Kalium oder Kalzium 
fehlte (» — K«, »—€Ca«). Fehlte der Phosphor in der zugeführten Lösung, 
so war die Mykorrhizabildung auch stark unterdrückt oder blieb gänz- 
lich aus (Mull M). Kam aber Stickstoff in der zugeführten Lósung nicht 
vor, so bildete sich Mykorrhiza in ungeführ gleicher Frequenz aus wie 
bei blosser Zufuhr von destilliertem Wasser. 

Die auftretenden Mykorrhizen waren in allen Versuchserden von sehr 
einheitlichem Typ. Im Rohhumus K waren sie in der Regel stark ver- 
zweigt und mit einem ziemlich dünnen (10—20 nl, dunkelbraunen Mantel 
mit rauher Oberfläche versehen. Auf einigen untersuchten Präparaten 
wurde eine deutliche intrazellulare Infektion des Typs wahrgenommen, 
der in Fig. 5 abgebildet ist. Bei Zusatz von Nährlösung B waren unge- 
führ 95 % der Kurzwurzeln hellbraun und im allgemeinen reichlich mit 
Wurzelhaaren versehen. An einigen untersuchten Schnitten durch solche 
Kurzwurzeln konnten keine parasitischen Myzelien vom M. R. atrovirens- 
Typ in den Rindenzellen beobachtet werden, weswegen es wahrscheinlich 
ist, dass diese Kurzwurzeln zumindest in einem gewissen Ausmasse gänz- 
lich uninfiziert waren. Im Rohhumus D waren die Mykorrhizen von den 
Typen, die auf S. 111 beschrieben werden. Bei Zusatz von Nährlösung B 
wurden die Mykorrhizen heller und gingen ohne scharfe Grenze in 
Pseudomykorrhizen über. Was schliesslich den Mull (M) betrifft, so waren 
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Fig. 20. Wachstum und Mykorrhizaentwieklung einjähriger Kiefern, aufgezogen in ver- 
schiedenen Humusformen bei Zusatz von Nährlösungen (oben) und Ammoniak- und Ni- 
tratstickstoff in den Versuchserden am Ende des Versuchs (unten). Versuch 1. 


die Mykorrhizen dort sehr spärlich und öfters als B-Mykorrhizen mit hell- 
braunem, 15—20 p dickem Mantel mit sich verdiinnendem Harrieschen 
Netz entwickelt. Im iibrigen wiesen die Kurzwurzeln in der Regel keine 


16 ERIK BJÖRKMAN 


Wurzelhaare auf und dürften durchgehend als Pseudomykorrhizen aus- 
gebildet gewesen sein. Bei Zusatz von Nährlösung, die Stickstoff ent- 
hielt, kamen ausschliesslich Pseudomykorrhizen vor. 

In diesem Versuch scheint vor allem der Stickstoffaktor die Mykor- 
rhizabildung geregelt zu haben. Bei Abwesenheit des Stickstoffs in 
der zugeführten Nährlösung bildete sich Mykorrhiza. Da früher fest- 
gestellt wurde, dass die Mykorrhiza in Erden, reich an leichtzugüng- 
lichem Stickstoff, üppig entwickelt sein kann, war daher eine Ana- 
lyse des in den Versuchsgefiissen zurückbleibenden löslichen Stickstoffs 
am Ende des Versuches angebracht. Da auch der Phosphorfaktor 
eine Sonderstellung einzunehmen schien, indem die Abwesenheit von 
Phosphorsäure in der Nährlösung in gewissen Fällen (s. Fig. 20) den 
hemmenden Effekt des Stickstoffs bei der Mykorrhizabildung mildern 
konnte, wurde auch der Gehalt an löslicher Phosphorsäure am Ende 
des Versuchs in den verschiedenen Erden geprüft. Aus den chemischen 
Analysen ergibt sich (Fig. 20), dass der Gehalt an Ammoniak- und Ni- 
tratstickstoff in den beiden Rohhumusformen (K und D) insgesamt 250 — 
350 mg per Liter getrockneter (100° C) Erde und im Mull (M) etwa 350 
me betrug. Diese Stickstoffgehalte sind bedeutend höher als jemals in 
der freien Natur angetroffene, jedoch hatten sie sich bei früheren Ver- 
suchen (Bsörkman 1940, vgl. S. 28—29 und 38) als für die Mykorrhiza- 
bildung nicht an und für sich hinderlich erwiesen. In den Füllen, wo 
sich Stickstoff in der zugeführten Nährlösung nicht vorfand, erwiesen 
sich die in den Versuchsgefüssen zurückgebliebenen Mengen Ammoniak- 
und Nitratstickstoff als ziemlich klein (20—30 mg per Liter Erde). Ein 
Vergleich zwischen dem oberen und dem unteren Teil der Fig. 20 zeigt 
eine besonders ausgeprügte Übereinstimmung zwischen der Mykorrhiza- 
frequenz und dem Gehalt an lóslichem Stickstoff im Substrat am Ende 
des Versuchs. Wenn sich assimilierbarer Stickstoff reich- 
lich vorfand, war die Mykorrhizabildung unterdrückt. Doch 
kam Mykorrhiza in der Frequenz 16 % im Rohhumus D vor, wenn 
nur Phosphor in den zugeführten Nührlósungen fehlte, und der Stick- 
stoffzusatz also ebenso gross war wie bei Zusatz von Nührlósung B oder 
von Nührlósung ohne Kalium oder Kalzium, in welch letzterem Fall die 
Mykorrhizabildung gänzlich unterdrückt war. — Eine Bestimmung der 
am Ende des Versuchs zurückgebliebenen leichtléslichen Phosphorsäure 
zeigte, wie zu erwarten stand, dass der Gehalt an P,O, sehr hoch war 
in den Fällen, wo Phosphorsäure zugeführt worden war, aber niedrig, 
wenn diese in der Nährlösung gefehlt hatte. Das gilt jedoch nicht in 
eleichem Masse vom Mull (M), wo man den Phosphorsäuregehalt als 
hoch betrachten kann (ungefähr 200 mg/kg luftgetrocknete Erde, s. 
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Tab. 23), auch wenn Phosphorsäure in der zugefiihrten Nährlösung nicht 
enthalten war. 


Tabelle 23. 


Leichtlösliche Phosphorsäure (Laktatzahl') am Ende des Versuchs. 


Versuch 1. 
- —— dm | - — — 
Dest. Leen Do. Do. Do. Do. | Do. 
| | Wasser Säll, " —N —P  —N-P| -K | —Ca 
Rohhumus К... .| 6.2 | 30 | 2 1 4.3 5.1 28 36 
| RohhumusD . . . . 4,6 30 | 30 | 4.4 4,3 33 36 
| MulM ......| 20 | 30 | 30 20 l8 | 28 30 


“Die Aufnahme verschiedener Nährstoffe in den Versuchspflanzen geht 
aus Fig. 21 hervor. Was den Stickstoff betrifft, so führte eine Zufuhr 
dieses Stoffes zu dem an löslichem Stickstoff armen Rohhumus K eine 
kräftige Vermehrung des Stickstoffgehalts der Pflanzen mit sich, während 
in den beiden anderen Erden Zufuhr von Nührlösung mit reichlichem 
Stickstoff den Endgehalt der Pflanzen an Stickstoff nicht beeinflusste. 
Was die übrigen Nährstoffe betrifft, so konnten bloss kleine Variationen 
in der internen Konzentration der Pflanzen festgestellt werden. In 
den D- und M-Erden hielten sich die P-, K- und Ca-Konzentrationen 
im grossen ganzen konstant und waren vom Nührzusatz unabhängig. 

Zusammenfassend dürfte man über die Ergebnisse der Versuche sagen 
können: Harcus Theorie, dass der Mangel an einem oder mehreren der 
Elemente Stickstoff, Phosphor, Kalium oder Kalzium die Mykorrhiza- 
bildung begiinstige, hat sich nicht bestätigt. Es scheint klar zu sein, 
dass die innere Konzentration an Stickstoff, Phosphor, 
Kalium und Kalzium an und für sich nicht, wie es Harca be- 
hauptet, die Mykorrhizabildung regeln kann. Ausser durch die 
angeführten Beispiele kann diese Schlussfolgerung durch einen Vergleich 
zwischen der relativ kräftigen Mykorrhizabildung im Rohhumus D nach 
Zusatz der Nührlósung » — N— P« (Durchschnittswert 39 %) und dem tota- 
len Fehlen von Mykorrhiza nach Zusatz von Nührlósung B bewiesen 
werden, obwohl der innere Gehalt an allen nach Harca entscheidenden 
Stoffen in beiden Füllen ungeführ gleich war (s. Fig. 21). Vergleicht 
man dieselben Versuchsserien in Hinsicht auf die zurückgebliebene 
Menge lóslichen Stickstoffs im Substrat am Ende des Versuchs, so fin- 


t Gelöste Phosphorsäure in mg P,O, je 100 g lufttrockener Feinerde. 
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Fig. 21. Stickstoff, Phosphor, Kalium und Kalzium in einjährigen Kiefern (in % des 
Trockengewichts). Versuch 1. 
det man einen sehr grossen Unterschied (28 bzw. 266 mg per Liter Erde, 
Fig. 20), weswegen es den Anschein hat, als ob die Konzentration 
von löslichem Stickstoff im Substrat die Mykorrhizabil- 
dung auf solche Weise regelt, dass eine niedrige Konzen- 
tration die Mykorrhizabildung fórdert, eine hohe sie da- 
gegen hemmt. Wie in den folgenden Versuchen näher gezeigt 
werden soll, ist jedoch der Einfluss der verschiedenen Nührstoffe weit 
komplizierter; die Mykorrhizabildung wird auch durch andere Faktoren 


geregelt. 
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3. Der Einfluss des Lichtes. 


Versuch 2. Die Entwicklung der Mykorrhiza bei Kiefer und Fichte in 


verschiedenen Humusformen bei variierenden Lichtstärken. (1940) 


Aus meinen früher erwähnten Studien in der freien Natur hat sich 
ergeben, dass die Mykorrhizabildung in hohem Grade von der Licht- 
menge abhängig ist, deren die Pflanzen und Bäume teilhaftig werden. 
Durch experimentelle Untersuchungen ist auch konstatiert worden, dass 
die Einwirkung des Lichtfaktors auf die Mykorrhiza mit der Humus- 
form wechseln kann (Bsérxman 1940, S. 60—61). Da die früheren 
Untersuchungen indessen bloss mehr oder minder nahrungsreiche Hu- 
musformen betrafen, so war eine Ergänzung der vorhergehenden Ver- 
suche unter Verwendung von sowohl nahrungsreichen wie nahrungs- 
armen Humusformen für die allseitige Erörterung des Problems wün- 
schenswert. 


Versuchsanordnung. Der Versuch wurde im MÖLLER-Gewächshaus 
an »Statens skogsfórsóksanstalt« angeordnet, wobei die Pflanzen bei 6, 12, 17, 
23 und 49 % Licht aufgezogen wurden. Ausserdem wurden Pflanzen unter 
freiem Himmel in einem Gitterküfig aufgezogen, der 76 % der Sonnenstrah- 
lung hindurchliess (vgl. S. 66). 

Da frühere Studien, besonders von Gast (1937), gezeigt ideni: dass der 
Gehalt an mobilisierbarem Stickstoff und die Lichtstürke bei ihrem Einfluss 
auf die Entwicklung der Pflanzen in einer gewissen Beziehung zueinander 
stehen, so wurden für den Versuch teils Humusformen verwendet, die an 
lóslichem Stickstoff arm waren (V, K, O, s. S. 61), teils solehe (H, T, M) 
ausgewühlt, die bei Lagerung eine mehr oder minder lebhafte Nitratbildung 
aufwiesen (s. Fig. 17). Die Kulturen wurden nur mit destilliertem Wasser 
begossen. 

Von den meisten Erden wurden auch Tópfe mit Pflanzen aus den ver- 
schiedenen Beschattungsserien über den Winter aufgespart und erst näch- 
sten Herbst untersucht. 


Versuchsergebnisse. Fig. 22 zeigt, dass die Kiefernpflünzchen bei 
voller Gewüchshausbeleuchtung (49 %) in Rohhumus K und Rohhumus 
O (Trockengewicht Ѕргоѕѕ + Wurzel bloss ungefähr 40 mg) im Verhältnis 
zu den Pflanzen in den Humusformen T und M (107,3 und 140,4 mg) 
sehr schwach entwickelt waren. Die Pflünzchen in der V-Erde waren 
ebenfalls schwach entwickelt (59,9 mg), wührend die in der H-Erde be- 
deutend kräftiger waren (85,3 mg) Entsprechende Wachstumsverhält- 
nisse galten auch für Fichte (Fig. 23), die jedoch durchgehend besser 
entwickelt war als Kiefer, besonders in den nahrungsreicheren Humus- 
formen T und M. 
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Fig. 22. Wachstum einjühriger Kiefern in verschiedenen Humusformen bei variierenden 
Lichtstärken. Versuch 2. 


Bei sehr starker Beschattung (6 % des Lichtes im Freien) starben 
alle Kiefernpflänzchen, wiihrend die Fichtenpflanzen in den meisten Fällen 
am Leben blieben (vgl. Fig. 22 und 23). Bei Vermehrung des Lichtes 
bis auf 12 % blieben siimtliche Kiefernpflänzchen am Leben, waren aber 
durchgehend schlechter entwickelt als die Fichtenpflanzen. Bei 17 % 
Licht waren sowohl Kiefern- wie auch Fichtenpflünzchen bedeutend bes 
ser entwickelt, besonders in den am stürksten nitrifizierenden Erden H, 
T und M. Bei 23 % und bis zu 49 % Licht nahm das Wachstum der 
Pflanzen in diesen Humusformen noch weiterhin kräftig zu. In den Erden 
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Fig. 23. Wachstum einjähriger Fichten in verschiedenen Humusformen bei variierenden 
Lichtstärken. Versuch 2. 


mit niedriger Stickstoffmobilisierung dagegen stieg das Wachstum bei 
kräftigerem Licht als 17 % oder 23 % nur äusserst unbedeutend an. 
Nach allem zu schliessen, wirkte in diesen letzteren Humusformen ir- 
gendein Bodenfaktor begrenzend ein. Es scheint, besonders nach Gasts 
Untersuchungen (1937), sich so zu verhalten, dass dieser begrenzende 
Bodenfaktor unzureichender Stickstoffgehalt ist. Gast (l.c., S. 609) 
zeigte nämlich, dass Kiefernpflänzchen, die in Erde, arm an assimilier- 
barem Stickstoff, aufgezogen worden waren, mit wachsender Lichtstiirke 
6—42513. Symb. Bot. Ups. VI:2. 
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Fig. 24. Einjährige Fichten, aufgezogen bei verschiedenen Lichtstärken im Rohhumus 
K und Mull М. !/: nat. Grösse. Versuch 2. 


60 
Hykor- 
rhizo 
AundB 
х 
40 40 
20 
40 
D 
20 
40 
0 
20 
40 
0 60 
20 
40 
о 
20 20 
40 
о 
20 20 
o 0 
0 6 12 17 23 Licht inh 49 


Fig. 25. Mykorrhizaentwicklung einjähriger Kiefern in verschiedenen Humusformen bei 
variierenden Lichtstärken. Versuch 2. 
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im Trockengewicht zunahmen, sich jedoch einem oberen Grenzwert 
näherten, der umso niedriger war, je geringer die Stickstoffmobilisierung 
war. Das Trockengewicht der Pflanzen bei schwachen Lichtstärken war 
somit sowohl in Gasts Untersuchung wie auch im vorliegenden Ver- 
such in Humusformen mit kräftiger Stickstoffmobilisierung durchgehend 
höher als in Erden mit schwacher Ammoniak- und Nitratbildung (be- 
sonders deutlich bei Fichte, s. Fig. 23). Dieser Umstand scheint zu 
beweisen, dass reichlicheres Vorkommen an leichtlöslichem Stickstoff 
im Substrat eine effektivere Verwertung des Lichts bei schwachen Be- 
leuchtungsstärken mit sich führen kann. 


Was die Entwicklung der Pflanzen betrifft, so ist im übrigen in diesem 
Zusammenhang das Verhältnis zwischen der Ausbildung des Sprosses und 
der der Wurzel von Interesse. Es ist eine alte Erfahrung, dass in nahrungs- 
reichen Humusformen der Spross im Verhältnis zur Wurzel kräftiger ent- 
wickelt ist als in nahrungsärmeren (s. z. B. BENECKE & Jost 1924, S. 160). 
Diese Tatsache tritt auch im vorliegenden Versuch mit Kiefer und Fichte 
deutlich hervor. Indessen beeinflusst auch die Lichtstärke kräftig die Ent- 
wicklung des Wurzelsystems, was für Kiefernpflänzchen besonders von 
Gast nachgewiesen wurde. So entwickeln sich bei Kiefernpflanzen, aufge- 
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Fig. 26. Mykorrhizaentwicklung einjähriger Fichten in verschiedenen Humusformen bei 
variierenden Lichtstärken. Versuch 2. 
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zogen bei 6 % des vollen Tageslichts, überhaupt keine Seitenwurzeln (vgl. 
BJÖRKMAN 1940, S. 37—40). Bei 12 % Licht war die Wurzelentwicklung 
auch immer sehr gering. Erst bei 25 % des vollen Lichts zeigte sich der 
Einfluss des Bodens. Das Verhältnis zwischen dem Trockengewicht der 
oberirdischen und dem der unterirdischen Pflanzenteile sinkt schnell von 
etwa 10 bei 6 % Licht auf etwa 5 bei 12 %, 2 bis 3 bei 25 % und noch 
tiefer bei etwa 50 % Licht (Gast 1937, Fig. 8, S. 616). In den vorliegen- 
den Versuchen tritt dieselbe Tendenz mit grosser Deutlichkeit auf (vgl. Fig. 
22 und 23). 


Die Ausbildung der Mykorrhiza in den verschiedenen Versuchserden 
bei wechselnden Lichtstärken wird in Fig. 25 und 26 anschaulich 
gemacht." Wie schon in einer früheren Untersuchung (BJÖRKMAN 
1940) zeigte sich die Mykorrhiza im grossen ganzen bei 23 % Licht 
ebenso gut entwickelt wie bei 49 % und zwar sowohl bei Kiefern- 
wie auch bei Fichtenpflanzen. Anderseits traten bei 6 % Licht in 
keinem Falle Mykorrhizen auf. Bei 12 % Licht kam Mykorrhiza bloss 
in den K- und O-Erden sowie (bei Kiefer) in der V-Erde vor. Bei 
17 % Licht zeigte sich Mykorrhiza in allen Erden ausser bei den Fich- 
tenpflünzchen im Mull M. Bis zu 23 % Belichtung stieg die Mykorrhiza- 
frequenz an, nahm dagegen in den meisten Fällen bei einer weiteren 
Steigerung der Lichtstärke bis zu 49 % nur unbedeutend zu, am kräf- 
tigsten in den Erden, die sehr reich waren an assimilierbarem Stick- 
stoff. Drückt man die Mykorrhizahäufigkeit in der Anzahl Mykorrhizen 
je Pflanze aus, so findet man aber, dass eine kräftige Vermehrung auch 
zwischen 23 % und 49 % Belichtung auftrat. 

Ein Vereleich des prozentualen Vorkommens der Mykorrhiza bei Kiefer 
und Fichte zeigt durchgehend in allen untersuchten Humusformen schlech- 
tere Mykorrhiza bei Fichte. Im Zusammenhang damit kann auch hervor- 
gehoben werden, dass Wurzelhaare bei Fichte viel zahlreicher zu sein 
scheinen als bei Kiefer. In dem Masse, als sich bei 12 % Beleuchtung 
Mykorrhiza überhaupt bilden kann, findet man, dass ihre Frequenz 
bei dieser Lichtstärke bei Fichte höher ist als bei Kiefer. Auf Grund 
dessen irgendwelche Schlüsse zu ziehen, dürfte jedoch schwierig sein. 
Jedenfalls scheint die Mykorrhizabildung aber in allen Erden bei Kiefer 
und Fichte in hohem Grade von der Lichtmenge abhängig zu sein, 
die den Pfänzchen zugute kommt. Wie schon früher hervorgehoben 
wurde (Bsörkman 1940), erinnert die Abhängigkeit der Mykorrhizabildung 


t Die Pflanzen, die in den gleichen Erden unter freiem Himmel aufgezogen worden 
waren, wiesen in bezug auf die Entwicklung der Mykorrhiza keine wesentlichen Unter- 
schiede auf, verglichen mit den bei 49 % Licht aufgewachsenen, ebensowenig wie jene 
Pflanzen, die zwei Vegetationsperioden lang kultiviert worden waren, weswegen hier 
keinerlei Sonderangaben darüber angeführt werden. 
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vom Lichtfaktor in hohem Grade an jene, in der die Kohlensäureassi- 
milation zu diesem Faktor steht. Besonders der Verlauf der Assimila- 
tionskurven für Fichtennadeln (Stitretr 1924) stimmt auffallend mit den 
Kurven für die Abhiingigkeit der Mykorrhiza vom Lichte überein (Fig. 
25 und 26), besonders dadurch, dass entweder die ganze oder jedenfalls 
die kräftigste Steigerung der Mykorrhizafrequenz (ausgedrückt in %) bei 
Lichtstärken eintritt, die weniger als 1⁄4 der vollen Beleuchtung ent- 
sprechen. Wie schon in der erwähnten Arbeit hervorgehoben wurde, 
scheint diese Übereinstimmung dafür zu sprechen, dass ein direkter Zu- 
sammenhang zwischen Kohlenhydratproduktion und Mykorrhizabildung 
besteht. Doch zeigt der vorliegende Versuch, dass die Verhältnisse 
komplizierter sein dürften, da sich in gewissen Erden bei niedrigen Licht- 
stärken keine Mykorrhiza entwickelt, während in anderen bei derselben 
Beleuchtung eine relativ gute Mykorrhizabildung vorhanden sein kann. 
Aus dem Versuch geht hervor, dass die Mykorrhizabildung bei schwacher 
Beleuchtung am meisten in den an assimilierbarem Stickstoff reicheren 
Humusformen erschwert wurde, besonders in der M-Erde, wo die My- 
korrhiza bei Fichte sogar bei 17 % Licht gänzlich fehlte. In welchem 
Masse die Mykorrhiza von einem Zusammenwirken des Stickstoffaktors 
einerseits mit dem Lichtfaktor anderseits abhängig ist, soll in späteren 
Versuchen eingehender behandelt werden. 

Was das Bild der Mykorrhiza in verschiedenen Erden betrifft, kann 
erwähnt werden, dass die in der V-Erde häufigste Mykorrhiza dunkel- 
braun und mit einem dünnen Mantel, ohne ausstrahlende Hyphen, ver- 
sehen war. Zwischenformen von echten Mykorrhizen und Pseudomykor- 
rhizen waren sehr allgemein, besonders bei stark beschatteten Pflanzen. 
In der H-Erde waren die Mykorrhizen gewöhnlich kurz, reich verzweigt 
und mehr oder weniger dunkelbraun. Wurzelhaare kamen bei Kiefer 
und Fichte nur spärlich vor. In der K-Erde stimmten die Mykorrhizen 
mit den früher (8. 74) von demselben Boden beschriebenen über- 
ein. Bei Pflanzen in starkem Schatten waren die Kurzwurzeln im- 
mer mehr oder weniger hellbraun, und die Wurzelhaare nahmen an 
Häufigkeit zu, wie es in allen untersuchten Humusformen bei geringem 
Lichtzutritt für gewöhnlich der Fall sein dürfte. Die Mykorrhiza in der 
O-Erde stimmte völlig mit der in der vorhergehenden Humusform über- 
ein. In der T-Erde kamen meist dunkelbraune Mykorrhizen mit ziem- 
lich dickem (15—25 р) Mantel vor, der eine glatte Oberfläche aufwies. 
Wurzelhaare kamen bei Kiefer spärlich vor, dagegen reichlich bei Fichte. 
In der M-Erde schliesslich war die Mykorrhiza von genau demselben Typ, 
wie er früher beschrieben wurde (S. 75). 
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Da die Versuche gezeigt haben, welche grosse Rolle der Stickstoff bei 
der Mykorrhizabildung spielen kann, wurde auch beim vorliegenden Ver- 
such eine Bestimmung jenes Ammoniak- und Nitratstickstoffs ausgeführt, 
der in den Töpfen am Ende des Versuchs übrig blieb. Tab. 24 zeigt, dass 


Tabelle 24. 


Ammoniak- und Nitratstickstoff in den verschiedenen Humusformen am 
Anfang und am Ende des Versuchs. Versuch 2. 


NH,N mg/Liter NO,N mg/Liter 
An- | Am Ende e. wa Ende NN 
Licht | PES) o % |12 %|17 %|23 %|49 al PES) 6 % |12 %|17 % 23 % 49 % 
Humus+Sand V .| 2,0) 32| 32 28 250 | 45| 25| 20 17 17 0 
Rohhumus K. . .| 311 112,6 110,4 92 | 70 50 21| 0 | 0 | о o o 
Rohhumus О... 1,5 | 27,4 20,3 | 8,7 |10,9| 97 | 2,2 | 1,4] 0 0 0 0 
You 222. 190| aal 72| 6,7| 43| L0 | 26 |132|113| 84 91 28 
Rohhumus T. . .| 3,7| 2,2) 2,1| L9 | 0,9) 1,0 | 0,7 | 28,2) 29,4| 26,7 27.2 23,9 
MuM..... 10,0| 17 ai 1⁄4 al 11 | 2,7 1115| aal 98 85 54 


die zurückgebliebenen Stickstoffmengen immer in jenen Töpfen am grössten 
waren, die am stärksten beschattet worden waren, was in Hinsicht auf die 
in diesen Töpfen schlechtere Pflanzenentwicklung nur natürlich ist. Weiter 
ergibt sich, dass beim Abbruch des Versuchs NO,-Stickstoff ziemlich reich- 
lich in der T-Erde übrig war (20—30 mg/Liter). In den beiden Humus- 
formen K und O hatte keinerlei Nitratanreicherung stattgefunden. 


Welche Mengen an Stickstoff, Phosphor, Kalium und Kalzium von 
den Pflanzen in den verschiedenen Erden aufgenommen worden waren, 
wird in Tab. 25 dargestellt. Aus ihr geht hervor, dass alle diese Stoffe 
im grossen ganzen in prozentual gleich grossen Mengen aufgenommen 
wurden, ob nun die Pflanzen beschattet worden waren oder nicht. Die 
Fichtenpflänzchen scheinen in der Regel mehr als die Kiefernpflänzchen 
aufgenommen zu haben, zumindest was Phosphor, Kalium und Kalzium 
betrifft. Der Stickstoffgehalt war in Pflanzen aus den nahrungsreichen 
Erden (H, T, M) grösser als in denen aus den Erden, die arm waren an 
leichtléslichem Stickstoff (V, K, О). Der Phosphorgehalt war auffallend 
niedrig bei Pflanzen aus dem Torf H, im übrigen aber ziemlich gleich 
bei allen Pfänzchen (0,3—0,4 % des Trockengewichts), und dasselbe gilt 
im allgemeinen auch betreffs des Kaliumgehaltes; der Kalziumgehalt war 
besonders hoch bei den Pflanzen, die im Mull M aufgezogen wurden, 
und niedrig bei solchen, die im Torf H und Rohhumus O kultiviert worden 


Tabelle 25. 


Stickstoff, Phosphor, Kalium und Kalzium (in % des Trockengewichts) in einjährigen Kiefern und Fichten, 
aufgezogen in einigen Humusformen bei verschiedenen Lichtstärken. Versuch 2. 


Kiefer Fichte | 
Spross Wurzel | Spross Wurzel | 
Licht |6 %|12 % |17 % |23 %| 49 %| 6% [12 % [17% |23 %|49 % 6% |12 %|17 %|23 %|49 %| 6% | 12 %|17 % | 23 % | 49 % 
Humusform | | | | | | | | | 
M^ s — |2,10 | 2,02 | 2,00 |1,88 | — | 1,88 | 1,84 | 1,86 | 1,72 | 2,16 | 2,12 | 2,11 | 2,06 | 1,84 | 2,18 | 2,10 | 2,16 | 2,08 | 1,82 | 
RH. — | 2,50 | 2,54 |2,57 |2,48 | — | 2,30 | 2,31 | 2,37 | 2,31 | 2,56 | 2,54 | 2,52 | 2,58 | 2,51 | 2,50 | 2,47 | 2,49 | 2,53 | 2,50 
E. — | 2,09 | 2,12 | 2,10 |2,18 | — | 1,82 | 1,82 | 1,85 | 1,87 | 1,90 | 2.18 | 2,20 | 2,22 | 2,16 | 2,13 | 2,13 | 2,16 | 2,22 | 2,21 
oO. — | 2,21 | 2,27 |2,21 |2,26 | — |1,85 |2,01 |1,98 | 1,96 | 2,20 | 2,26 | 2,27 | 2,26 | 2,24 | 2,01 | 2,06 | 2,02 | 2,09 | 2,09 
dë — |2,91 | 2,96 | 2,94 |2,89 | — | 2,83 | 2,90 | 2,88 | 2,71 | 2,66 | 2,64 | 2,60 | 2,62 |2,58 | 2,58 | 2,61 | 2,76 | 2,68 | 2,65 
M. — | 2,80 | 2,76 | 2,74 | 2,08 | — | 2,31 | 2,49 | 2,46 | 2,48 | 2,61 | 2,56 | 2,57 | 2,48 | 2,44 | 2,38 | 2,45 | 2,41 | 2,42 | 2,28 
B 
V. s — | 0,282) 0,280 0,280 0,287 — | 0,308) 0,309 0,312 0,306, 0,319 0,324 0,321 0,316 0,312 0,312 0,314 0,309) 0,318| 0,298 
H — |0,217| 0,222| 0,231| 0,216 — | 0,261) 0,272 0,292 0,300 0,234| 0,236| 0,228| 0,236 0,218 0,238 0,247| 0,234| 0,231 0,222 
EK. — | 0,301) 0,282 0,271 0,282 — | 0,315) 0,321 0,314) 0,302 0,409 0,411 0,412| 0,412 0,410 0,364 0,376 0,375 0,392) 0,384 
О» — | 0,341] 0,322 0,320 0,309 — | 0,351 0,340 0,336 0,341 0,408 0,410 0,403 0.406 0,402 0,370 0,371 0,374| 0,393| 0,396 
T. s — | 0,335) 0,336 0,331 0,294 — | 0,340 0,344 0,341| 0,311| 0,466| 0,478 0,476 0,461| 0,421) 0,436| 0,452| 0,441| 0,452| 0,424 
M. — |0,327| 0,342 0,324 0,316) — | 0,328) 0,354 0,341 0,334 0,444 0,460 0,432 0,424 0,416 0,420 0,423 0,412 0,398 0,396 
K 
W x — |0,75 |0,75 (0,76 (0,77 | — |0,64 | 0,63 | 0,63 | 0,64 | 0,99 | 1,02 11,00 11,10 | 1,09 | — | 0,87 | 0,88 | 0,92 | 1.00 
RE. — |0,57 |0,56 | 0,54 | 0,50 | — 0.40 | 0,42 | 0,41 | 0,40 | 0,59 | 0,62 | 0,62 | 0,66 | 0,62 | — 10,60 | 0,60 | 0,61 | 0,62 
Ea — |0,75 |0,76 0,78 0,78 | — | 0,48 | 0,51 | 0,53 | 0,54 | 0,90 | 1,01 | 0,92 | 0,89 | 0,88 | — 0,64 0,66 | 0,65 | 0,65 
О — |0,74 |0,74 |0,78 0,73 | — | 0,61 | 0,62 | 0,56 | 0,54 | 0,90 | 0,88 | 0,90 | 0,91 |0,89 | — | 0,64 | 0,68 | 0,68 | 0,67 
ID. x — |0,87 | 0,91 | 0,89 | 0,86 | — | 0,65 | 0,68 | 0,67 | 0,64 | 1,18 | 1,17 | 1,21 | 1,16 |1,14 | — |0,81 | 0,84 | 0,82 | 0,81 
M. — | 0,85 | 0,86 | 0,83 | 0,80 | — | 0,71 | 0,74 | 0,72 | 0,70 | 1,22 | 1,24 | 1,26 | 1,25 | 1,21 | — | 0,91 | 0,94 | 0,96 | 0,86 
Ca 
V s — | 0,410} 0,406 0,414 0,433 — | 0,438) 0,478) 0,491 0,510 0,751 0,762 0,804 0,796 0.783) — | 0,511) 0,572| 0,571| 0,613 
Е. — | 0,360) 0,341 0,357 0,351 — | 0,402 0,406 0,398 0,401 0,448 0,456 0,472 0,464 0,464 — | 0,466 0,484 0,472 0,476 
EK. — | 0,407| 0,410) 0,404 0,392) — | 0,434) 0,438 0,435| 0,424) 0,446 0,447 0,519 0,522 0,526, — 0,536 0,522| 0,537 0,514 
О. — | 0,316 0,322 0,325 0,311 — | 0,437 0,437 0,414 0,413 0,579 0,586 0.577 0,523) 0,516 — | 0,517 0,501 0,541 0,528 
T. ‚| — | 0,479 0,480 0,476 0,482 — |0,524 0,520 0,522) 0,541, 0,720 0,714 0,695 0,724 0,700 — | 0,672 0,687 0,668 0,653 
M. | — | 0,548) 0,551| 0,536; 0,544 — | 0,624| 0,521| 0,502| 0,516 0,801| 0,827 0,867| 0,845| 0,866) — | 0,616 0,638 0,636) 0,653 


Lu ЯїНОЇЯ амп HWHAHIM IYA O9NOG'IIHVZIH?HONANX AAA чяомпомгаяя 
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waren. Zur Frage der Abhängigkeit der Mykorrhizabildung vom Lichte 
ergaben die chemischen Analysen keinen direkten Beitrag; sie wurden 
jedoch ausgeführt, um zu erforschen, inwieweit der Lichtfaktor mög- 
licherweise die Nahrungsaufnahme derart beeinflusst, dass sich daraus 
die ungleiche Ausbildung der Mykorrhiza erklären liesse. Wie bereits 
erwähnt, zeigen die Analysen aber, dass die Aufnahme von Stickstoff, 
Phosphor, Kalium und Kalzium bei Pflanzen im selben Boden bei wech- 
selnder Beleuchtung im grossen ganzen konstant waren (vgl. MITCHELL 
1936). 

Der ausgeführte Versuch hat folgendes gezeigt: 

1. Fichtenpflanzen entwickelten sich bedeutend besser als Kiefern- 
pflanzen bei schwacher Beleuchtung. 

2. Pflanzen in Erden, reich an löslichem Stickstoff, wurden bei 
schwacher Beleuchtung kräftiger als solche in Erden, die an mobilisier- 
barem Stickstoff arm waren. 

3. In Erden, reich an löslichem Stickstoff, nahm die Pflanzenentwick- 
lung bei erhöhter Lichtmenge zu, bis hinauf zur höchsten untersuchten 
Lichtstärke (49 % der Strahlung im Freien), in Erden, arm an löslichem 
Stickstoff, dagegen nur bis zu etwa 23 % des Lichtes, wo die Pflanzen 
ihre annähernd höchste Entwicklung erreichten. 

4. Die Mykorrhizabildung war durchgehend besser bei Kiefer als bei 
Fichte. 

5. Die Mykorrhizabildung war im allgemeinen gleich gut bei 23 % 
wie bei 49 % und 76 % der Strahlung im Freien. 

6. Bei 12 % des Lichts kam Mykorrhiza nur in Erden, arm an leicht- 
zugänglichem Stickstoff vor, nicht aber in Erden, die an löslichem Stick- 
stoff reicher waren. 

7. Bei 6 % Beleuchtung bildete sich keine Mykorrhiza. 

8. Stickstoff, Phosphor, Kalium und Kalzium wurden von den Pflanzen 
bei wechselnder Beleuchtung in prozentual gleich grossen Mengen auf- 
genommen. 


4. Der Einfluss von Stickstoff und Phosphor. 


Versuch 3. Die Entwicklung der Mykorrhiza bei Kiefer in verschiedenen Hu- 
musformen bei stark herabgesetztem Vorkommen löslichen Stickstoffs. (1941) 


Untersuchungen von Mórrxz (1903), Mes (1927) und Harcu (1937) 
haben wahrscheinlich gemacht, dass eine gewisse Menge löslichen Stick- 
stoffs für die Mykorrhizabildung notwendig ist; anderseits aber hat sich 
auch ergeben, dass eine hohe Konzentration leichtzugänglichen Stick- 
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stoffs die Entwicklung der Mykorrhiza hemmt (Harcu 1937, BJÖRKMAN 
1940). Ѕӧркввлом & BamrHxr (1924) zeigten, dass ein Zusatz von Säge- 
spänen zu Komposterde den Saatertrag stark herabsetzt; dies beruht 
darauf, dass bei Sägespanzusatz die zellulosezerstörenden Bakterien im 
Boden sehr stark'in ihrer Entwicklung gefördert werden und mit grosser 
Intensität den assimilıerbaren Stickstoff ausnützen, der dadurch der 
höheren Vegetation entzogen wird. Der vorliegende Versuch soll klar- 
legen, inwieweit eine Herabsetzung der Menge löslichen Stickstoffs nach 
Zusatz von Sägespänen tatsächlich eine Erhöhung der Mykorrhizafrequenz 
in einer Erde herbeiführt, die sehr reich ist an leichtzugänglichem Stick- 
stoff. Ausserdem soll durch den Versuch die Wirkung einer Stickstoff- 
herabsetzung in einer Walderde studiert werden, die von vornherein arm 
an löslichem Stickstoff ist. In einem ähnlichen Versuch von MELIN 
und Haren (vgl. Harcu & Doax 1933) zeigte sich, dass bei Beimischung 
von Zellulose oder Sägespänen in Rohhumus die Mykorrhizafrequenz 
kontinuierlich abnahm. — Auch zielte der Versuch in anderer Weise, 
nämlich durch Zusatz von Glukose, auf eine Herabsetzung des Vorrats 
an löslichem Stickstoff in einigen Humusformen ab. 


Versuchsanordnung. Für die Versuche der ersten Art wurde teils 
Mull M verwendet, der sehr reich an assimilierbarem Stickstoff war, teils 
der an löslichem Stickstoff arme Rohhumus K (s. Fig. 17). Für die Ver- 
suche der zweiten Art wurden Rohhumus K, Torf H, Humus 4 Sand V sowie 
Rohhumus D benutzt. Sägespäne (von Fichte) wurden den Versuchserden 
im Volumverhältnis 10, 20, 30, 40, 50, 60 und 80 % beigemengt. Hierbei 
trat im Mull eine pg-Verschiebung in saurer Richtung und im Rohhumus eine 
solche in alkalischer Richtung ein (s. Fig. 27). Die Pflanzen wurden in Töpfen 
aufgezogen, die unter freiem Himmel aufgestellt waren; geerntet wurde erst 
am Ende der zweiten Vegetationsperiode. Glukose wurde in zwei Konzentra- 
tionen auf dieselbe Weise wie die anderen Nährlösungen zugesetzt, nämlich 
3 Monate lang zweimal wöchentlich, sodass der Gesamtzusatz 5 g bzw. 
25 g je Topf betrug. Betreffs der py-Verschiebungen in diesem Falle vgl. 
Fig. 28. Die Pflanzen des Glukoseversuchs waren im Gewächshaus bei 49 % 
Licht untergebracht; sie wurden am Schlusse der ersten Vegetationsperiode 
geerntet. 


Versuchsergebnisse. Wie aus Fig. 27 hervorgeht, nahm die Ent- 
wicklung der Pflanzen in beiden Versuchserden bereits bei einer Bei- 
mischung von 10 Volumprozent Sägespäne beträchtlich ab und ging bei 
grösserer Sägespanbeimischung noch weiter zurück. 

Hinsichtlich der Mykorrhizabildung verhielten sich die beiden Erden 
verschieden. Im Mull nahm die Mykorrhiza nämlich nach Sägespan- 
beimengung von 10, 20 und 30 Volumprozent besonders stark zu, ging 
dann aber bei grösserer Beimischung wieder zurück. Im Rohhumus 
ging die Mykorrhizafrequenz mit der erhöhten Sägespanmenge stetig 
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Fig. 27. Wachstum und Mykorrhizaentwicklung zweijähriger Kiefern, aufgezogen im 
Mull M und Rohhumus K mit beigemischten Sägespänen. Versuch 3. 


herab. In beiden Erden fehlte Mykorrhiza vollständig bei 50 % Säge- 
spanbeimischung. Chemische Analysen ergaben erwartungsgemäss, dass 
die Menge löslichen Stickstoffs am Ende des Versuchs bedeutend geringer 
war bei Sägespanbeimischung als nach Zufuhr lediglich von destilliertem 
Wasser, ferner, dass der ganze lösliche Stickstoff im Mull streng genommen 
erst bei einer Konzentration von 40 % verschwunden war, im Rohhumus 
dagegen bereits bei 20 %. 

Der Versuch zeigte somit, dass die Mykorrhizafrequenz im Mull bei 
mässiger Beimengung von Sägespänen zunahm, mit daraus folgender Ver- 
minderung des leichtzugänglichen Stickstoffs, entsprechend der theoreti- 
schen Erwägung, die dem Versuch zugrunde lag und geprüft werden sollte. 
Der Umstand, dass die Mykorrhizafrequenz stark herabsank in dem an 
löslichem Stickstoff armen Rohhumus, ebenso auch im Mull bei sehr 
starkem Sägespanzusatz, wobei der ganze für die Pflanzen zugängliche 
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Fig. 28. Wachstum und Mykorrhizaentwicklung einjähriger Kiefern, aufgezogen in ver- 
schiedenen Humusformen bei Zusatz von Glukose. — Gehalt an Stickstoff, Phosphor, 
Kalium und Kalzium in denselben Pflanzen. Versuch 3. 


Stickstoff verbraucht wurde, bestätigt die frühere Erfahrung, dass eine 
gewisse Menge löslichen Stickstoffs für die Mykorrhizabildung erforder- 
lich ist. 
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Bei Glukosezusatz zeigte sich in allen Versuchserden eine Abnahme 
der Pflanzenentwicklung, und dasselbe war auch der Fall mit der My- 
korrhizafrequenz. Wie Fig. 28 zeigt, war besonders beim höchsten Zuk- 
kerzusatz auch der innere Stickstoffgehalt der Pflanzen unbedeutend im 
Verhältnis zu dem in den Kontrollpflanzen. Der Gehalt an Phosphor, 
Kalium und Kalzium hielt sich dagegen im grossen ganzen unverändert. 
Auch dieser Versuch zeigte also, dass eine gewisse Menge zugänglichen 
Stickstoffs für die Mykorrhizabildung notwendig ist. 


Versuch 4. Die Entwicklung der Mykorrhiza bei Kiefer in verschiedenen 
Humusformen nach variierendem Zusatz von NH,NO, und H,PO,. (1941) 


In Versuch 1 wurde gezeigt, dass die Stickstoff- und Phosphorfaktoren 
wahrscheinlich gemeinsam die Mykorrhizabildung bei Kiefer beeinflussen. 
Um diese Beeinflussung näher zu beleuchten, wurde der vorliegende Ver- 
such angestellt mit gleichzeitiger Variation der Mengen leichtzugiinglichen 
Stickstoffs und Phosphorsüure. Dabei wurden einige Humusformen ange- 
wandt, in denen der Baumwuchs in der freien Natur ziemlich schlecht ist. 


Versuchsanordnung. Für den Versuch wurden teils Rohhumus K und 
Humus+ Sand V benutzt, die sehr arm waren an assimilierbarem Stickstoff, 


Tabelle 26. 
Nährlösungen. Versuch 4. 


a ee mg/Liter Nährlösung | mg je Topf | mg je Pflanze 
serie  NH,NO, | H,PO, | NH,NO, | H,PO, | N P | 
sans wl 285,6 = 714,0 — 10,0 = 
B wis Sei 571,2 = 1 428,0 — 20,0 _ 
Bi: s san e sl LEE = 2 856,0 — 40,0 — 
EBSOcPETTITTY = 457,0 = 1 142,5 == 14,5 
eo э жора жя | — 914,0 — 2 285,0 Е 28,9 
BOTTQU TC ¿= 18280 | — 4 510,0 =ч 57,8 
N,P,......| 985,6 457,0 7140 | 1142,5 10,0 14,5 
NP, .....| 285,6 914,0 7140 | 2985,0 100 28,9 
SÉ EM | 285,6 | 18280 | 7140 | 45700 10.0 57,8 | 
RR кы» M 457,0 | 14280 |: 145 | 
BR arrire 571,2 914,0 | 14280 | 2285,0 20,0 28,9 
NP, .....| 5712 | 18280 | 14280 | 45700 | 200 57,8 
bo IP | 11424 457,0 | 2856,0 | 1142,5 | 400 14,5 
a cos ru 1142,4 914,0 | 2856,0 | 22850 | 40,0 28,9 
NP, .....| 11424 | 18280 | 28560 | 4570,0 40,0 57,8 
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teils Torf H, der reich an löslichem Stickstoff, aber arm an Phosphorsäure war 
(vgl. Fig. 17). Sämtliche Versuchstöpfe wurden im MórLER-Gewüchshaus bei 
49 % Licht aufgestellt. Die Zusammensetzung der für den Versuch ange- 
wendeten Nährlösungen geht aus Tab. 26 hervor. Die Konzentrationen von 
Stickstoff und Phosphor wurden im Verhältnis 1:2 variiert. 


Versuchsergebnisse. Wie aus Tab. 27 und Fig. 29! hervorgeht, war 
das Wachstum der Versuchspflanzen im Rohhumus K bei Bewüsserung 
lediglich mit destilliertem Wasser besonders schlecht (vgl. Versuch 1—3). 
Bei Zusatz von NH,NO, nahmen jedoch die Pflanzen kräftig an Trocken- 
gewicht zu. Eine Zufuhr von H,PO, rief dagegen keinerlei Effekt hervor. 
Bei gleichzeitiger Zufuhr von NH,NO, und H,PO, in wechselnden Kombi- 
nationen war das Wachstum der Pflanzen nicht stärker als bei ausschliess- 
lichem Stickstoffzusatz, eher konnte ein gewisser Rückgang im Trocken- 
gewicht festgestellt werden. — In der V-Erde reagierten die Pflanzen 
in gleicher Weise wie im Rohhumus K, wurden aber besonders kräftig 
bei gleichzeitigem Zusatz von Stickstoff und Phosphor (Fig. 30; vgl. 
Fig. 36). — In der H-Erde dagegen verhielten sich die Pflänzchen bei 
Zusatz von NH,NO, und H,PO, genau entgegengesetzt zu denen in-den 
beiden vorgenannten Erden (Tab. 28, Fig. 31 und 32); so beeinflusste ein 
NH,NO,-Zusatz das Wachstum nur unbedeutend, während ein H,PQ,- 
Zusatz auch bei der niedrigsten Konzentration einen enormen Effekt auf 
die Pflanzenentwicklung hatte (Zunahme von 85,4 mg bei Zufuhr von 
lediglich Wasser zu 290,3 mg in Serie P,). Bei kombiniertem Zusatz von 
NH,NO, und H,PO, wurden die Pflanzen noch grösser. 

Die Mykorrhizabildung war bei Bewässerung mit destilliertem Wasser 
in sämtlichen Versuchserden ziemlich gut, am besten in der H-Erde (78 %) 
und am schlechtesten in der V-Erde (38 %). Bei Zusatz von NH,NO, 
in den beiden höheren Konzentrationen nahm die Mykorrhizafrequenz 
in den Erden K und V ab (in der V-Erde trat ein etwas anregender 
Effekt beim niedrigsten Zusatz auf; vgl. Versuch 6), ging aber in der 
H-Erde nur äusserst unbedeutend zurück. Die Zufuhr von HPO, zeigte 
in der K-Erde und besonders in der V-Erde einen kräftig fördernden 
Einfluss; in der H-Erde dagegen trat ein Rückgang in der Mykorrhiza- 
bildung ein (Fig. 31). Bei gleichzeitiger Zufuhr von NH,NO, konnte 
bereits bei der niedrigsten Konzentration (Serie N,P,) ein ziemlich kräf- 
tiger Rückgang der Mykorrhizafrequenz in der K-Erde festgestellt werden 
(Fig. 29). In der H-Erde war die Verminderung, wie aus Fig. 31 hervor- 
geht, sogar ausserordentlich stark (von 76 % in Serie N, und 68 % in 


! Die in Kurven dieses Typs angegebenen Werte sind Durchschnittswerte für 2 Pa- 
ralleltöpfe. 
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Fig. 29. Wachstum und Mykorrhizaentwicklung einjähriger Kiefern, aufgezogen im Roh- 
humus K bei verschiedenem Zusatz von NH,NO, und H,PO,. 49% Licht. Versuch 4. 


Fig. 30. Wachstum und Mykorrhizaentwicklung einjähriger Kiefern, aufgezogen im Hu- 
mus+Sand V bei verschiedenem Zusatz von NH,NO, und Н,РО,. 49 % Licht. Versuch 4. 


Serie P, bis hinab zu 18% in Serie N,P,). In der V-Erde blieb je- 
doch die Mykorrhizafrequenz im grossen ganzen unverändert. Bei gleich- 
zeitigem Zusatz höherer Konzentrationen von NH,NO, und H,PO, 
ging die Mykorrhizafrequenz in den erstgenannten Erden weiterhin rasch 
zurück, schliesslich auch in der V-Erde (s. Fig. 30). Die Abnahme der 
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Fig. 31. Wachstum und Mykorrhizaentwicklung einjühriger Kiefern, aufgezogen im Torf H 
bei verschiedenem Zusatz von NH,NO, und H,PO,. 49 % Licht. Versuch 4. 


Mykorrhizafrequenz bei Überernährung mit löslichem Stickstoff und 
Phosphorsäure war, wie aus den Abbildungen hervorgeht, am geringsten 
in den Erden V und K und am grössten in der von vornherein an assimi- 
lierbarem Stickstoff reichen H-Erde. 


Wie Tab. 27—28 zeigen, waren sämtliche Werte hinsichtlich der Pflanzen- 
grösse und Mykorrhizafrequenz im Versuchsmaterial ausserordentlich gleich- 
mässig (vgl. Fig. 36). Aus den durchgeführten Berechnungen des mittleren 
Fehlers des Durchschnittswertes für jeden Topf innerhalb der gleichen Ver- 
suchskombination geht weiterhin hervor, dass der Durchschnittswert des 
einen Paralleltopfs für Trockengewichte und Mykorrhizafrequenz (bis auf eine 
Ausnahme, Serie N, in der K-Erde, wo die Übereinstimmung auch sonst am 
schlechtesten war) sich immer innerhalb des Durchschnittswertes + dem 
dreifachen mittleren Fehler des anderen Topfes hielt. 


Die Fig. 29—31 verdeutlichen in besonders eindringlicher Weise den 
oft diskutierten Zusammenhang zwischen Pflanzengrösse und Mykorrhiza- 
bildung; es ergab sich eine ziemlich deutliche negative Wechselbeziehung 
(vgl. Harcu 1937). Kräftige Pflanzen hatten somit im allgemeinen sehr 
schlechte Mykorrhizabildung, schwache dagegen eine gute. Diese fest- 
gestellte negative Korrelation war im Versuchsmaterial jedoch nicht ohne 
Ausnahme. In der H-Erde war die Mykorrhizafrequenz hoch, sowohl bei 
sehr kleinen Pflanzen (ausschliesslich mit destilliertem Wasser begossen), 
wie auch bei ziemlich kräftigen Pflünzchen, denen verschiedene Mengen 
Phosphorsäure zugeführt worden waren. In den Fällen, wo die My- 
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Tabelle 


Wachstum und Mykorrhizaentwicklung einjähriger Kiefern, aufgezogen 


Anzahl untersuchter Pflanzen { 


Trockengewicht des bait 
in mg 
Trockengewicht der 
Hi me .. rw za x an 
Verhültnis Spross/W urzel Я { 


Durchsehnittslänge des Stengels 
inmm .. $ d 
Durchschnittslange der Lang- 
wurzeln in mm er 
Anzahl Kurzwurzeln je eanze Í 


J 


Anzahl Nadeln je Pflanze . . 


Durchschnittliche ae 
in mm 


A- und B-Myk. in % der Kurz- 
wurzeln 


C-Myk. do. e e S Г 
Da-Myk. dörr e ra £ š s I 
Dn-Myk. ёо. ae | 
Pseudomyk. do.. š ( 


korrhizabildung stark unterdrückt worden war oder fehlte, 


| 
| 
| 


49 % Licht 


Dest. 
Wasser N. | N, | N. 
24 25 24 24 
23 24 24 24 


1) 
34,8 + 2,2/116,2 + 3,3) 167,24 4,5/160,3 + 4,1 
150,2 + 3,6|168,1+ 4,2 


ST 32.1+1,91126,6+3,4 
Wurzel |27,6+1,8| 45,1 +2,1 


24,2+2,0 51,1+2,2 
1,3 2,6 
1,3 2,5 
40 63 
38 65 
521 909 
504 926 
71 141 
62 150 
24 46 
24 48 
15 26 
15 27 
50+3,1 52+3,4 
562,0 44+3,1 
0 0 
0 0 
4 3 
6 4 
7 2 
3 3 
39 43 
35 | 49 


63,6 3,2 
56,4+2,7 


2,6 

2,7 
63 
62 
950 
931 
132 
120 
48 
50 
27 
27 


32+ 3,6 
42+ 3,4 


Corer ROO OS 


њ с 


55,6+2,9 
63,4+ 2,7 


2,9 

2,7 
62 
62 
937 
972 
80 
91 
51 
54 
28 
29 


35+ 2,8 
27+ 3,0 


омо моно to о о 


о © 


PJ Ze 
25 25 
24 24 


36,4+ 2,4/30,8+ 3,0 
31,4+2,1/36,6+ 2,4, 


28,2 + 1,2|22,1 + 2,4 


25,0+2,1127,7+2,6 
1,3 1,4 
1,3 1,3 

39 38 
39 39 
531 611 
510 632 
74 68 
76 76 
23 23 
22 24 
15 15 
14 15 

58+2,7| 69+3,4 

66+3,1| 59+3,2 
2 0 
0 0 
6 7 
4 5 
10 9 
8 11 
94 15 
22 25 


war SOWO 


Ver- 


Р, 


24 
25 


|32, 4+2,6 


36,0+2,1 


23,0+2,0 
27,8+2,3 


1,4 

1,3 
37 
38 
591 
586 
58 
63 
24 
24 
15 
15 


70+2,8 
62+ 2,7 


hl 


löslicher Stickstoff wie auch Phosphorsiiure den Pflanzen zugeführt 


worden, wodurch ihr Wachstum kräftig gefördert wurde. 


Bei zu ge- 


ringem Vorkommen von assimilierbarem Stickstoff, wie in den Erden K 
und V, wirkte ein gleichzeitiger Zusatz von NH,NO, und Н,РО, nur in 
geringerem Grade reduzierend auf die Mykorrhizabildung. Wenn jedoch 


' Zur Berechnung des mittleren Fehlers des Durchschnittswertes wurde die Formel 


Em 
14 


angewendet. 


Die Variationen sowohl in den Trockengewichtswerten 


als auch in den Prozentwerten der Mykorrhizafrequenz zeigten eine Verteilung, die ziem- 
lich regelmässig der normalen Wahrscheinlichkeitskurve entsprach. 
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im Rohhumus K bei verschiedenem Zusatz von NH,NO, und H;PO,. 
such 4. 


| 49 % Licht 


N,P, N P, | NP, | N,P, | N,P, | N,P, | N,P, | N,P, | N,P, 
| 

94 | 2 | 24 24 | 25 | 25 | 25 24 24 

e [сщ 24 24 24 24 24 24 24 
120,1+ 3,4 126,1+3,2 | 125,2+ 4,0 | 110,5+3,1 | 116,2+2,8 | 113,5+3,4 | 101,4+2,6 | 94,1 +4,6 | 84,1+4,1 
117,5+2,3| 116,5+3,5| 115,6+3,6 | 114,3 2,9 | 110,2+3,1 | 105,9+3,0 | 1080 3,4 | 81,1 +4,5 | 92,3+3,4 
52,3+2,1| 50,3+2,8| 45,6+3,0| 48,0+2,4| 53,3+2,7| 47,3+2,5| 37,8+3,1|41,4+3,9 | 32,4+2,7 
47,542,3| 423t2,7| 39,0+2,6 55,2+3,1| 48,142,7 53,126 45,4+3,0 | 32,8+ 3,7 |38,4+3,8 
23 | 25 2,7 2,3 2,2 2,4 2,7 2,3 2,6 
25 + 28 3,0 2,1 2,3 2,0 2,4 2,5 2,4 

61 60 60 61 60 59 59 58 56 

60 60 60 62 59 | 59 60 57 57 

892 | 1060 , 930 790 820 751 557 602 542 

81 | 982 886 808 798 723 584 576 568 

9 e 41 40 46 39 35 31 16 

85 54 36 48 37 28 36 24 19 

44 42 36 32 34 31 27 28 27 

42 38 35 32 32 32 28 28 28 

- 98 28 27 27 26 24 23 23 22 

98 | 2 26 97 25 | 24 24 22 22 
36+2,9 33-2,5| 25434) 29+2,1| 17434 11-32| 19+4,0| 926| 5+1,6 
44433 37+3,4| 31437 27431) 2541 15-2, 13+2,9| 1143.4] 5+0,9 

0 0 0 0 ° | 0 0 0 0 

0 l 0 0 2 0 0 0 0 

4 3 3 4 1 2 0 0 0 

7 5 2 2 1 1 0 0 0 

4 1 2 3 2 1 0 0 0 

6 2 | 2 2 2 0 0 0 0 

56 63 70 64 78 86 81 91 95 

43 5 | 65 69 70 84 87 89 95 


löslicher Stickstoff im Überschuss vorkam, und Phosphormangel einen 
begrenzenden Faktor für das Wachstum bildete (wie es nach allem zu 
schliessen in der H-Erde der Fall war), wirkte selbst ein Zusatz von 
kleinen Mengen NH,NO, und H,PO, sehr stark reduzierend auf die My- 
korrhizabildung. 

Das Bild der Mykorrhiza in den verschiedenen untersuchten Erden 
stimmte vollständig mit den früher beschriebenen Verhältnissen in den 
betreffenden Humusformen überein (s. S. 85). In Serie N, oder P, 
waren in der H-Erde die meisten Kurzwurzeln (im Durchschnitt 76 %, 
bzw. 68 %) zu gut entwickelten Mykorrhizen von dem Typ umgebildet, 
wie er in Fie. 33 abgebildet ist, aber in der Kombinationsserie N,P, waren 
die meisten Kurzwurzeln als Pseudomykorrhizen ausgebildet (Fig. 34). 

7—42513. Symb. Bot. Ups. VI:2. 
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Tabe 
PO О Wachstum und Mykorrhizaentwieklung einjähriger Kiefern, aufgezog 
u Ў б — 
| 49 % Licht | 
Pe Dest. І | 
Wasser N: Ns N, Р, | Р, Р, 
š | | 

? Anzahl untersuchter Pflanzen d = 24 2 == > | = E 
S45,3 t 4/9 Trockengewicht des Sprosses |50,4 + 2,1/56,1+ 2,9 59,2 + 3,0/63,7 + 3,9,189,9 + 4,4 208,4 + 3,6 214,344 
223 , ER + jn mg „.: < + < „ < < < .155,6%2,448,1+3,1|55,04+ 2,2158,7 + 3,11206,1 + 4,21199,2 - 4,1|203,7 8 
22,44 Lu | Troekengewicht der Wurzel |28,1+ 2,8|37,2 + 3,0|32,4+4,128,5 + 2,6) 94,2 + 2,2| 97,1:- 3,1| 99,1+ 2 
23,37 32 jü He 995 . . - |36,7+3,0|30,0 + 2,8/26,0+2,8124,3+2,4| 90,4+2,4 91,5+3,1) 93,3+3 
Verhältnis Spross/Wurzel . . { = Le ag T | "y" | ра 

Durchschnittslänge des Stengels | 38 40 41 41 78 80 79 

іп mm .. tem % Š 40 40 40 40 80 77 | 79 

Durchschnittslänge ` der We 620 615 609 600 1210 1302 1231 

wurzeln in mm .... e 631 594 588 575 1 246 ' 1248 | 1211 

Anzahl Kurzwurzeln je Pflanze | = = cn De > = | = 

| 

| Anzahl Nadeln je Pflanze . . { = 2 = = = 7 | чыз 

? Durchschnittliche Nadelliinge 19 20 21 21 31 31 33 

dE OI. Le we e ca ee & Ча ж. 19 19 20 21 32 31 32 
At і 2,2 |A- und B-Myk. in % der Kurz- | 80+4,1| 71t2,4 78+2,6 76+2,3| 71+2,7 56+24 47+5 
Ss +34 wurzeln. ¿ » - < Q « |] 76432) 81+34 7079,8] 7043,0] 65325 602291 5543 

"Tue f s 0 0 | о 0 Š Jj ` $ 

; | C-Myk. do. . E Š м n i à о | 3 

0 0 0 0 2 1 р 

DaMyk. do. . : \ ° 0 0 0 3 2 : 

( f 0 + 1 0 0 + 0 

Dn-Myk. do. . 4 | + K ‚0 k E К К 

° Pseudomyk. do. . di 20 19 30 30 39 38 37 


Die in den Töpfen am Schluss des Versuchs zurückgebliebenen Mengen 
löslichen Stickstoffs sind in Fig. 35, die Mengen leichtzugänglicher Phos- 
phorsäure in Tab. 29 dargestellt. Diese Bestimmungen wurden vor allem 
durchgeführt, um zu kontrollieren, in welchem Ausmasse die zugeführten 
Stickstoff- und Phosphormengen von den Pflanzen ausgenützt werden konnten; 
sie zeigen, dass durchwegs eine ziemlich gute Proportion zwischen den zuge- 
führten und den zurückgebliebenen Mengen in den Töpfen bestand. 


Aus Tab. 30 geht hervor, dass löslicher Stickstoff von den Pflanzen 
im allgemeinen ziemlich proportional zur zugeführten Menge aufgenom- 
men wurde. In den Phosphorserien war der Stickstoffgehalt prozentual 
gesehen durchgehend geringer als bei ausschliesslicher Zufuhr von de- 
stilliertem Wasser, besonders in der H-Erde. Dies mag eigentümlich 
erscheinen, dürfte sich aber leicht erklären lassen, wenn man auch auf 


28. 
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im Torf H bei verschiedenem Zusatz von NH,NO, und H,PO,. Versuch 4. 
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ү 49 % Licht 
| 
N,P, NP, | МР; N,P, | N,P, | N,P, | КҮР, N,P, N.P, 
25 94 | 25 23 | 24 25 | 23 24 23 
24 24 24 25 24 ° | 24 25 24 
265,2+4,1 | 296,1 +4,2 | 311,1 + 4,1 | 334,2+3,4 | 340,3+4,0 335,94 5,0 | 327,5+4,2 |342,0+ 3,4|335,3 + 3,4 
273,2+5,1| 286,3+3,7 323,1+3,8 | 326.8 +3,5 |331,7+3,8 345,9+3,7 | 339,7+5,1 |333,6+3,1/338,1+3,7 
84,4+3,0 | 101,9+2,9 91,0+2,8 | 111,4+3,0 | 114,1+3,4 106,0+2,6 | 109,4+ 3,5 1118,4+2,71115,0+2,6 
88,7+3,2| 93,7--3,0 99,2+3.1 | 105,4+2,4|105,9+3,1 113,4+3,0 118,0+4,1 |110,3+3,11122,6+ 2,5 
3,1 2,9 34 | 3,0 3,0 32 | 3,0 2,9 2,9 
3,1 3,1 33 | 3,1 3,1 31 | 2,9 3,0 2,8 
89 88 91 91 88 88 | 83 87 88 
90 89 92 | 9 87 90 | 85 86 88 
1 068 1145 1081 | 1110 1151 1081 1 260 1194 1 069 
1114 1096 1131 1082 1120 1124 1281 1190 1118 
74 52 32 29 36 92 | % 28 23 
78 46 40 26 98 28 | 33 31 28 
81 92 95 94 90 88 86 91 L 90 
84 90 94 93 90 90 89 89 90 
34 36 36 36 36 36 36 36 36 
35 36 | 37 | ae 35 36 36 35 36 
21+2,4 8+1,5] 5+11| 7314 3+1,4 3-07| 4+0,9 0 0 
15+ 9,2) 10+2,0 5+0,6 9+2,0 3+1,0 1+1,1| 2+1,1 0 0 
9 3 | š | 0 0 0 | 0 0 0 
0 O | 2 0 0 0 0 0 0 
2 0 | 0 0 0 0 0 0 0 | 
1 B | 0 0 0 0 | 0 0 0 
A 0 0 0 1 0 | o 0 ü ^1 
0 0 + 0 + 0 | 0 0 0 | 
75 89 91 93 96 97 96 100 100 | 
84 90 91 91 97 99 98 100 100 


die Grösse der Pflanzen in den betreffenden Versuchsserien Rück- 


sicht nimmt. 
der H-Erde bei Zufuhr lediglich von destilliertem Wasser durchschnitt- 
lich auf nur 1,18 mg, während die entsprechende absolute Menge bei 
Pflanzen in der Serie P, 2,78 mg betrug. Der Phosphorgehalt war in 
den Phosphorserien bedeutend höher als nach Zusatz von nur Wasser 
oder Stickstoff. Der Phosphorgehalt der Pflanzen variierte im all- 


gemeinen proportional zu den zugeführten Mengen. 


Die Stickstoffmenge in den Sprossen belief sich z 


er in der H-Erde in den nicht phosphorgedüngten Versuchsserien. 
Gehalt an Kalium und Kalzium hielt sich in allen Versuchskombinationen 
in den verschiedenen Erden konstant. Der Gehalt an diesen Stoffen wurde 
somit durch den wechselnden Zusatz von Stickstoff oder Phosphor nicht 
beeinflusst. 


. B. in 


Am geringsten war 


Der 
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Rohhumus K 


Torf H 


Dest. Wasser N, N, N, 


Fig. 32. Einjährige Kiefernpflanzen, aufgezogen im Rohhumus K. und Torf H bei ver- 
schiedenem Zusatz von NH,NO, und H,PO,. 49% Licht. '/4 nat. Grösse. Versuch 4. 


Aus dem Versuch geht hervor, dass weder der Stickstoff-, noch der 
Phosphorfaktor für sich allein, wohl aber das Zusammenwirken beider 
Faktoren bestimmend für die Mykorrhizabildung sein kann. Das direkte 
Verhältnis zwischen Stickstoff und Phosphor im Substrat oder in den 
Pflanzen dürfte jedoch nicht entscheidend sein’, sondern es handelt sich 
vor allem darum, inwiefern einer dieser Stoffe einen begren- 
zenden Faktor für das Wachstum darstellt. 


! Dies geht u. a. daraus hervor, dass in der erwähnten Serie N, in der H-Erde mit 
reicher Mykorrhizabildung (73 %) und in der entsprechenden Serie in der K-Erde mit 
stark reduzierter Mykorrhizabildung (31 %) das Verhiiltnis N:P in den Sprossen ziemlich 
das gleiche war (ungefiihr 18). 
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Fig. 33. Optimal entwickelte A-Mykorrhizen bei Kiefer, aufgezogen im Torf H nach 
Zusatz von destilliertem Wasser. 49 % Licht. 10faehe Vergr. Versuch 4. 


Fig. 34. Seitenwurzeln und Kurzwurzeln ohne Pilzinfektion bei Kiefer, aufgezogen im 
Torf H nach Zusatz von NH,NO, und HPO, (Serie N,P,). 49% Licht. 10fache Vergr. 
Versuch 4. 


Unter der Voraussetzung, dass die Pflanzen ausreichend Licht be- 
kommen, scheint somit die erste Bedingung für eine gute Mykorrhiza- 
bildung zu sein, dass entweder löslicher Stickstoff oder Phosphorsäure 
einen beerenzenden Faktor für das Pflanzenwachstum darstellen, d. h. 
dass ein Zusatz «des betreffenden Stoffes eine Кое Zunahme des 
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Fig. 35. Ammoniak- und Nitratstickstoff in den verschiedenen Versuchsserien am Ende 
des Versuchs. Versuch 4. 


Wachstums herbeiführt. Die beiden Versuchserden K und H dürften 
gerade die beiden erwähnten Haupttypen repräsentieren in bezug auf 
ihren Vorrat an leichtzugänglichem Stickstoff und Phosphorsäure. In der 


Y 
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Tabelle 29. 
 Leichtlósliche Phosphorsäure (Laktatzahl) am Ende des Versuchs. 
Versuch 4. 
| Dest. х, N,| N,| P, | Pa| P,| N,P, | NP, | N,P, | МУР, | NaP, | NP, | NiP, | NP, | NP, 


Rohhumus K| 7, 131 "s m 1s | эв 10 | 14 | 30 | 10 | 23 | 26 | 11 | 18 | 41 
TorfH...| 35 |9;9| 2,5| 2d 20 30|41| 17 | 22 | зв | 16 | 19 | зо | 16 | 20 | 30 | 


Tabelle 30. 


Stickstoff, Phosphor, Kalium und Kalzium (in % des Trockengewichts) 
in einjährigen Kiefern, aufgezogen in verschiedenen Humusformen bei 
Zusatz von variierenden Mengen NH,NO, und H,PO,. 49 % Licht. 
Versuch 4. 


P, | NP,| NPs) N, Py) МУР, Ra Pai N,P,| N.P, N.P, N.P, 


-Rohhumus К. | 


N e 2,10 12,76,2,96| 3,34 2,06| 1,92 1,65 2,81 | 2,84 | 2,66 | 3,06 | 3,02 | 2,88 | 3,46 | 3,18 | 2,78 
Wurzel | 1,78 |2,05/2,23 2,57| 1,68| 1,52 1,37 2,23 | 2,28 | 2,18 | 2,38 | 2,34 | 2,24 | 2,78 | 2,66 2,57 | 


P mu 0,29 |0,23/0,22| 0,18 0,46 0,51 0,62 0,45 | 0,49 | 0,55 | 0,36 | 0,40 | 0,44 | 0,30 | 0,34 | 0,40 
Wurzel | 0,34 |0,20 0.21 0,15 0,53 0,56| 0,68 0,51 | 0,57 | 0,66 | 0,45 | 0,48 | 0,54 | 0,37 | 0,46 | 0,48 


K (oos 0,80 |0,81/0,82| 0,82 0,81 0,80 0,82 0,78 | 0,77 | 0,72 | 0,71 | 0,69 | 0,68 | 0,67 | 0,67 | 0,68 
Wurzel | 0,62 |0,64 0,63 0,62 0,63 0,63 0,61 0,58 | 0,57 | 0,58 | 0,57 | 0,57 | 0,56 | 0,56 | 0,57 | 0,59 


Ca fSpross | 0,43 |0,47 0,48 0,49 0,48 0,47 0,50 0,44 | 0,42 | 0,45 | 0,44 | 0,42 | 0,43 | 0,46 | 0,43 | 0,44 | 
lWurzel| 0,49 |0,51.0,51| 0,58 0,50| 0,53| 0,53 0,57 | 0,51 | 0,49 | 0,56 | 0,50 | 0,53 | 0,51 | 0,51 | 0,53 | 


Humus + 
+ Sand V 


f Spross 1,97 |2,36 2,87 3,50) 1,55 1,48| 1,39| 2,38 | 2,30 | 2,24 | 2,65 | 2,56 | 2,43 | 3,12 | 2,97 | 2,65 | 
(Wurzel | 1,82 |1,982,41| 2,60) 1,36 1,28| 1,25 1,92 | 1,88 | 1,86 | 2,25 | 2,23 | 2,17 | 2,59 | 2,51 | 2,36 | 


P fSpross | 0,26 0,22 0, 20| 0,16, 0,23 0,27] 0,31, 0,27 | 0,27 | 0,30 | 0,25 | 0,28 | 0,31 | 0,27 | 0,29 | 0,33 | 
\Wurzel | 0,30 |0,25 0,24 0,20 0,31 0,40 0,43) 0,31 | 0,34 | 0,40 | 0,29 | 0,33 | 0,38 | 0,35 | 0,37 | 0,42 | 


K fSpross | 0,83 |0,80 0,87 0,92 0,83 0,81 0,85 0,82 | 0,80 | 0,80 | 0,82 | 0,78 | 0,80 | 0,84 | 0,86 | 0,90 
\Wurzel | 0,64 0,64 0,67 0,69 0,63 0,61 0,64 0,64 | 0,62 | 0,61 | 0,61 | 0,58 | 0,60 | 0,65 | 0,63 | 0,66 


C Ts 0,38 0,41 0,42, 0,46 0,40 0,39 0,41 0,38 | 0,37 | 0,36 | 0,42 | 0,42 | 0,43 | 0,44 | 0,42 | 0,43 
Wurzel | 0,47 |0,48 0,45 0,49 0,48 0,47 0,49 0,46 | 0,45 0,46 | 0,46 | 0,46 | 0,46 | 0,51 | 0,50 | 0,50 
Torf H 


> {Spross 2,23 |2,392,76 2,90) 1,42| 1,36 1,33 2,28 | 2,13 | 2,15 | 2,69 | 2,64 | 2,60 | 2,98 | 3,00 | 2,90 
\Warzel | 1,92 |2,04 2,34] 2,51| 1,23| 1,20) 1,19| 1,81 | 1,74 | 1,76 | 2,13 | 2,15 | 2,10 | 2,52 | 2,60 | 2,48 


P i = 0,19 0,17 0,17 0,16 0,30} 0,38 0,45 0,33 | 0,36 | 0,39 | 0,32 | 0,33 | 0,36 | 0,28 | 0,31 | 0,40 
Wurzel | 0,22 |0,20 0,20 0,17| 0,41 0,50 0,55 0,44 | 0,52 | 0,58 | 0,37 | 0,45 | 0,56 | 0,30 | 0,32 | 0,43 


N 


Spross 0,69 |0,67 0,72 0,72 0,67 0,68 0,65 0,68 | 0,68 | 0,66 | 0,67 | 0,69 | 0,63 | 0,66 | 0,62 | 0,64 
Wurzel | 0,58 |0,53 0,58 0,47 0,52 0,51| 0,54 0,58 | 0,53 | 0,49 | 0,50 | 0,48 | 0,49 | 0,47 | 0,48 | 0,46 


Spross | 0,38 0,46 0,48 0,56| 0,48| 0,49 0,47 0,44 | 0,43 | 0,41 | 0,43 | 0,42 | 0,43 | 0,42 | 0,42 | 0,43 
Ca | 
| 0,44 |0,50,0,52| 0,61 0,52) 0,54 0,55 0,50 | 0,50 | 0,54 | 0,50 | 0,50 | 0,49 | 0,46 | 0,44 | 0,50 


= 
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Dest. Wasser N, P; N:P; N,P, 


Fig. 36 Einjährige Kiefern, aufgezogen im (von oben Rohhumus K, Torf H und Hu- 
mus+Sand V, sowie einjährige Erlen im Humus+Sand V bei verschiedenem Zusatz 
von NH,NO, und Н„РО,. 40 % Licht. Versuch 4 und 5. 
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ersteren Erde stellte, wie aus allem zu schliessen, das Vorkommen an 
löslichem Stickstoff den begrenzenden Faktor für das Wachstum dar (die 
Pflanzen wurden nach einem Zusatz von NH,NO, viel kräftiger), während 
sich Phosphor im Überschuss finden dürfte (ein Zusatz von H,PO, hatte 
keinerlei Einfluss auf das Pflanzenwachstum). In der H-Erde war jedoch 
aller Wahrscheinlichkeit nach der Phosphorvorrat der wachstumsbegren- 
zende Faktor (s. Fig. 31), während löslicher Stickstoff in starkem Über- 
schuss vorkam (eine Überernührung mit NH,NO, übte keinen nennens- 
werten Einfluss auf das Wachstum der Pflanzen aus). Dieser Umstand 
deutet darauf hin, dass eine hohe Konzentration lóslichen Stick- 
stoffs an und für sich nicht hemmend auf die Mykorrhiza- 
bildung einwirkt. Wie schon erwähnt, dürfte die starke Mykor- 
rhizabildung im genannten Falle statt dessen damit zusammenhängen, 
dass das Phosphorvorkommen im Substrat so gering war, dass es den be- 
grenzenden Faktor für das Wachstum darstellte (vgl. den sehr hohen 
Gehalt an Nitratstickstoff in den Töpfen der Serie N, am Ende des Ver- 
suchs: 184,2 mg/Liter Erde, Fig. 35, und die unbedeutende Menge zu- 
rückgebliebener leichtlöslicher Phosphorsäure: 24 mg/kg luftgetrocknete 
Erde, Tab. 29). 

Wenn der begrenzende Effekt des Stickstoff- und Phosphormangels 
auf die Pflanzenentwicklung durch Zusatz von NH,NO, bzw. Н,РО, 
aufgehoben wurde, nahm die Mykorrhizabildung in besonders auffallen- 
der Weise ab. Am stärksten schien diese Abnahme dann zu sein, wenn 
Phosphor den begrenzenden Faktor für das Wachstum darstellte, und 
löslicher Stickstoff sich im Überschuss vorfand (s. Fig. 31). In Nadel- 
wäldern dürfte es jedoch am häufigsten so sein, dass das Vorkommen 
von assimilierbarem Stickstoff der wachstumsbegrenzende Faktor ist, 
während sich Phosphor im Überschuss findet (s. Fig. 29). So dürfte es 
jedenfalls in Nadelwäldern auf Rohhumusböden der Fall sein, wo sich 
öfters eine gute Mykorrhizabildung findet. 


Versuch 5. Die Entwicklung der Rhizothamnien von Alnus glutinosa nach 
variierendem Zusatz von NH,NO, und Н,РО,. (1941) 


Da in Versuch 4 festgestellt wurde, dass das Vorkommen von lös- 
lichem Stickstoff und Phosphor einen starken Einfluss auf die Mykor- 
rhizabildung bei Kiefer ausübte, war es von Interesse, den Einfluss 
sowohl des Stickstoff- wie des Phosphorfaktors bei einer Pflanze zu 
untersuchen, die gleichfalls in Symbiose mit einem niedrigen Organis- 
mus lebt, aber dank diesem vom Stickstoffgehalt des Bodens völlig un- 
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abhängig ist. Als Versuchspflanze wurde Alnus glutinosa gewählt, deren 
Wurzelknöllchen (Rhizothamnien) bekanntlich durch einen Aktinomyzet, 
Actinomyces Alni (vgl. von ProrHo 1941), hervorgerufen werden, die die 
Fähigkeit besitzt, den freien Stickstoff der Luft zu assimilieren. 


Versuchsanordnung. Als Versuchserde wurde Humus + Sand V (Fig. 
17) verwendet, wo durch einen Vorversuch festgestellt worden war, dass 
Actinomyces Alni darin stets und nach allem zu urteilen sehr gleichmässig 
vorkam. Die Pflanzen wurden auf dieselbe Weise wie die Kiefernpflanzen auf- 
gezogen und gleichförmig mit folgenden Nährlösungen bewässert: N;, Ng, 
N, P, P, P, N,P,, NP, und N,P, (s. Tab. 26). Das Samenmaterial 
stammte von ein und demselben Baum (Experimentalfältet) und wurde im 
April 1941 eingesammelt. 


Versuchsergebnisse. Pflanzenentwicklung und Knöllchenbildung wer- 
den durch die Fig. 37 und 38 veranschaulicht. Die Pflanzenentwicklung 
wird angegeben durch das Trockengewicht, das Knöllchenvorkommen 
durch das Durchschnittsvolumen der Knöllchen je Pflanze. Bei Zusatz 
von NH,NO, wurde die Pflanzenentwicklung lediglich insoweit beein- 
flusst, als das Wurzelsystem kleiner wurde als bei Zufuhr nur von 
destilliertem Wasser. Bei Zusatz von H,PO, wurden die Pflanzen da- 
gegen stark begünstigt, und bei gleichzeitigem Zusatz von sowohl lös- 
lichem Stickstoff wie Phosphor war die Pflanzenentwicklung ausser- 
ordentlich stark mit einem Wachstum, das im allgemeinen den zuge- 
führten Mengen proportional war. Der Unterschied zwischen der Ent- 
wicklung von Erle und Kiefer (Fig. 30) in der angewendeten Versuchs- 
erde bestand somit darin, dass eine Zufuhr von löslichem Stickstoff das 
Wachstum der Kiefernpflanzen viel stärker beeinflusste als der Erlen- 
pflanzen, was sich teilweise dadurch erklären lassen dürfte, dass die Erle 
vom Stickstoffgehalt des Bodens unabhängig ist. Obwohl der Vorrat an 
Phosphorsäure in der Versuchserde relativ hoch sein dürfte (s. Fig. 17; 
vgl. die Entwicklung der Kiefernpflanzen bei H,PO,-Zusatz, Fig. 30), so 
scheint doch für die Erlenpflanzen der ursprüngliche Phosphorvorrat für 
optimale Entwicklung unzureichend gewesen zu sein. 

Was die Knöllchenfrequenz betrifft, so nahm diese deutlich bei Zu- 
fuhr von NH,NO, ab (in Serie N, fehlten Knöllchen vollkommen), wuchs 
aber bei Zusatz von H,PO, sehr stark an. Bei gleichzeitigem Zusatz 
von NH,NO, und H,PO, ging die Frequenz bei stärkeren Zufuhren zu- 
rück, wie Fig. 37 veranschaulicht. 

Irgendein Zusammenhang zwischen Pflanzengewicht und Knöllchen- 
frequenz ergab sich somit nicht; bei Phosphorzusatz nahmen sowohl 
die Pflanzenentwicklung wie die Wurzelknöllchen zu (bei Kiefer nur die 
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Mykorrhiza), bei gleichzeitiger Zufuhr von Stickstoff und Phosphor da- 
gegen nahm zwar das Pflanzengewicht zu, die Knöllchenfrequenz ging 
aber zuriick (Ubereinstimmung mit Kiefer). 

Es ist mithin klar, dass die Rhizothamnien bei Alnus glutinosa in 
der angewendeten Versuchserde durch löslichen Stickstoff gehemmt, 
durch Phosphorsäure dagegen gefördert wurden, in derselben Weise wie 
die Mykorrhizafrequenz bei Kiefer beeinflusst wurde. Ebenso besteht, 
wie erwähnt, Übereinstimmung in der Hinsicht, dass sowohl bei Erle 
wie bei Kiefer die Knöllchenbildung und die Mykorrhizafrequenz durch 
gleichzeitige Zufuhr von löslichem Stickstoff und Phosphorsäure beson- 
ders stark herabgesetzt wurden. 


5. Der Einfluss von Licht, Stickstoff und Phosphor. 


Versuch 6. Die Mykorrhizaentwicklung bei Kiefer im Rohhumus D nach 
variierendem Zusatz von NH,NO, und H,PO, bei verschiedenen Licht- 
stárken. (1940) 


In Versuch 2 wurde gezeigt,.dass die Mykorrhizabildung beeinflusst 
wird durch das Zusammenspiel zwischen lóslichem Stickstoff und Licht. 
Der vorliegende Versuch bezweckt, die Bedeutung dieses Zusammen- 
wirkens direkt zu erforschen, indem diese beiden Faktoren gleich- 
zeitig variiert werden. Da auch Phosphor nachweislich einen gewissen 
Einfluss auf die Mykorrhizabildung ausübt, so wurde auch dieser Faktor 
gleichzeitig mit der Beleuchtung variiert. In einem früheren Versuch 
(Bsörkman 1940) wurden Stickstoff und Licht gleichzeitig variiert, aber 
hierbei wurde eine stark nitrifizierende Erde als Substrat angewendet, 
weshalb nur dem Licht-, nicht aber dem Stickstoffaktor niedrige Werte 
zugeteilt werden konnten. In dem für den vorliegenden Versuch an- 
gewandten Rohhumus D mit keiner oder nur unbedeutender Nitrifikation 
bei Lagerung (Fig. 17 und 18) konnte die Wirkung der Zufuhr leichtzu- 
gänglichen Stickstoffs besser studiert werden. 


Versuchsanordnung. Für den Versuch wurden Blumentópfe von etwa 
2 Liter Inhalt verwendet. Die Kulturen wurden auf die bereits früher be- 
schriebene Weise mit Nährlösung bewässert, deren Zusammensetzung aus 
Tab. 31 hervorgeht. Bei der Wahl der Stickstoffkonzentrationen wurde von 
denen ausgegangen, die in HESSELMANs Serien N,, N, und N, angewendet 
wurden (s. BJORKMAN 1940, S. 26). Die Phosphorzusütze wurden mit Rück- 
sicht auf die von MITCHELL (1939) in Sandkulturversuchen zugeführten 
Mengen gewählt. Wie Fig. 41 zeigt, veränderte sich рн im Substrat auch 
nicht nach Zusatz einer sehr starken Konzentration von Н,РО,. 
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Tabelle 31. 
Nährlösungen. Versuch 6. 

Жена: mg/Liter Nährlösung mg je Topf mg je Pflanze 

юна NH,NO, | H,PO, | NH,NO, | H,PO, N P 

Е орла | 985,6 > 714,0 = 10,0 — 

Nest + ç S< W 856,8 — 2 142,0 > 30,0 = 

M Sele 2 2 570,4 — 6 426,0 — | 900 -— 
UON ж к E TC == 457,0 — 1 142,5 == 14,5 
ЗР = 1 371,0 — 3 427,5 — 43,4 
Жы ey L e 4 113,0 == 10 282,5 == | 130,0 

Versuchsergebnisse. Bei Erhöhung der Lichtstärke konnte eine 


kräftige Zunahme des Trockengewichts der Pflanzen festgestellt werden. 
Die stärkste Steigerung trat bei einer Zunahme der Lichtstärke von 12 
auf 23 % der totalen Strahlung ein (Fig. 39). Wurde den Pflanzen 
NH,NO, zugeführt, so erhöhte sich ihr Trockengewicht stark und nahm 
bei weiterer Erhöhung der Lichtstärke auf 49 % noch mehr zu. Er- 
hielten sie dagegen H,PO,, so trat auch hier eine Tendenz in gleicher 
Richtung ein, wenn auch nicht so stark wie bei NH,NO,-Zusatz. 

Ein Zusatz von NH,NO, in steigenden Konzentrationen hatte bei 
12 % Licht keinerlei Einwirkung auf das Wachstum der Pflanzen (s. 
Fig. 39), während dagegen bei 17 % und noch mehr bei 23 % Beleuch- 
tung eine deutliche Steigerung vermerkt werden konnte. Bei 49 % Licht 
war die Zunahme des Trockengewichts sehr stark. So betrug das 
Trockengewicht von Spross+ Wurzel bei Zufuhr lediglich von destillier- 
tem Wasser im Durchschnitt 169,7 mg, in Serie N, dagegen im Durch- 
schnitt 281,6 mg. 

Wurde den Pflanzen H,PO, bei der niedrigsten Lichtstärke (12 %) 
zugeführt, dann trat keine Zunahme des Pflanzenwachstums ein, ebenso 
war dies nicht oder nur unbedeutend der Fall bei den Lichtstärken 17 
und 23 %. Bei 49 % Beleuchtung konnte jedoch eine gewisse Zunahme 
der Pflanzengrösse und des Trockengewichts festgestellt werden (s. Fig. 40). 

Hinsichtlich der Mykorrhizabildung trat der Einfluss des Lichts aus- 
serordentlich stark hervor. Eine Steigerung der Beleuchtung von 12 auf 
23 % führte eine besonders kräftige Steigerung der Mykorrhizafrequenz 
herbei (von 16 auf 58%). Eine weitere Erhöhung der Lichtmenge auf 
49 % brachte dagegen nur eine kleine Zunahme der Mykorrhizabildung 
mit sich. Bei Zusatz von Nitrat wurde die Zunahme der Mykorrhizafre- 
quenz mit Erhöhung der Lichtzufuhr langsamer. Anstatt einer schnellen 
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Fig. 39. Wachstum und Mykorrhizaentwicklung einjähriger Kiefern, aufgezogen im Roh- 
humus D nach Zusatz von NH,NO, bei verschiedenen Lichtstärken. Versuch 6. 


Trockengewicht 


Fig. 40. Wachstum und Mykorrhizaentwicklung einjähriger Kiefern, aufgezogen im Roh- 
humus D nach Zusatz von H,PO, bei verschiedenen Lichtstiirken. Versuch 6. 
Steigerung bei niedrigen Lichtstärken bis zu einem annähernden Höchst- 
wert bei 23% Licht zeigte sich in Serie N, zwar eine kräftige Zunahme 
bis hinauf zu 23 % Beleuchtung, danach aber eine weitere ziemlich 
starke Steigerung bei Lichtvermehrung auf 49 %, und in der am stärk- 
sten nitratbewässerten Serie N, trat eine beinahe lineare Steigerung der 
Mykorrhizafrequenz von 12 % bis hinauf zu 49 % Licht ein (s. Fig. 39). Diese 


BEDINGUNGEN DER MYKORRHIZABILDUNG BEI KIEFER UND FICHTE 111 


Entwicklung stimmte im Prinzip vollkommen mit der Mykorrhizaent- 
wicklung bei Kiefer und Fichte unter entsprechenden Verhältnissen über- 
ein, wie früher durch einen Versuch mit einem Erlenbruch-Mull als 
Substrat nachgewiesen worden war (Bsörkman 1940, S. 68—65). In 
diesem Versuch trat eine lineare Steigerung der Mykorrhizafrequenz be- 
reits in Serie N, auf, was sich jedoch durch den bedeutend grösseren 
Gehalt der angewendeten Versuchserde an assimilierbarem Stickstoff unge- 
zwungen erklärt. — Zusatz von Phosphorsäure beeinflusste nicht die 
Steigerung der Mykorrhizabildung bei Lichtzunahme. Die Mykorrhiza- 
frequenz erreichte ihren annähernden Höchstwert schon bei 23% auch 
beim höchsten Phosphorzusatz. Jedoch konnte in dieser Versuchsserie 
eine Zunahme bei Steigerung der Beleuchtung von 23 auf 49 % fest- 
gestellt werden (Fig. 40). 

Ein Zusatz von NH,NO, führte durchwegs eine Abnahme der My- 
korrhiza bei den drei niedrigsten Lichtstärken (12, 17 und 23 %) herbei; 
bei der höchsten Lichtstärke (49 %) und schwachem Zusatz (Serie N,) 
ergab sich dagegen eine unbedeutende (statistisch nicht sichergestellte) 
Zunahme, verglichen mit der Frequenz nach Zufuhr nur von destilliertem 
Wasser. Bei grösseren Zusätzen (Serien N, und N,) nahm dagegen die 
Mykorrhizafrequenz auch bei 49 % Licht ab. 

Bei Zusatz von H,PO, nahm die Mykorrhizabildung deutlich auch 
beim niedrigsten Zusatz (Serie Р,) zu, verglichen mit der Entwicklung 
bei lediglich Wasserzufuhr, am stärksten bei voller Beleuchtung (49 %), 
aber auch durchaus merkbar bei 12 % Licht (s. Fig. 40). 

Hinsichtlich des Aussehens der Mykorrhiza kann hervorgehoben wer- 
den, dass die gewóhnlichste A-Mykorrhizaform stark gabelförmig ver- 
zweigt und mit einem hellbraunen, gut entwickelten Mantel (15—20 y) 
versehen war, ohne für das blosse Auge sichtbare Hyphen. Das Har- 
tiasche Netz war fast bis an die Endodermis gut ausgebildet. Aus- 
serdem kamen zwei andere deutliche Formen von A-Mykorrhiza vor, 
nämlich ein mehr dunkelbrauner Typ mit rauhem, dünnem Mantel 
(höchstens 10 p) und ohne sichtbare, ausstrahlende Hyphen. Das Har- 
tiasche Netz war gut ausgebildet, und einige Male kam bei dieser 
Mykorrhizaform auch intrazellulare Infektion vor. Hauptsächlich bei 
Zusatz von NH,NO, trat die dritte Form der A-Mykorrhiza auf, mit 
sehr dünnem, oft nur sporadisch ausgebildetem Mantel ohne sichtbare 
Hyphen. In Tópfen mit krüftigem Nitratzusatz (Serien N, und Nj) wur- 
den Mykorrhizen von ektendotrophem Typ niemals beobachtet. Bei 
starker NH,NO,-Zufuhr waren die Mykorrhizen oft völlig unverzweigt, 
aber ziemlich dick und gingen ohne scharfe Grenze in Pseudomykor- 
rhizen über. Am reichsten ausgebildet war die A-Mykorrhiza bei 23 und 
49 % Beleuchtung und Zusatz von Н,РО,. 
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Wurzelhaare traten im allgemeinen ziemlich reichlich an jüngeren Seiten- 
wurzeln auf. Bei niedriger Lichtstärke war die Wurzelhaarbildung besonders 
lebhaft, und eine gewisse Steigerung in der Wurzelhaarfrequenz dürfte auch 
in Töpfen mit mässigem Nitratzusatz die Regel gewesen sein. Zum Beispiel 
waren Wurzelhaare besonders reichlich bei der Versuchskombination 17 % 
Licht, Serie Ns. Bei Zusatz von Phosphorsäure schienen Wurzelhaare auf 
Grund der starken Mykorrhizabildung nicht allgemein zu sein. 

Da in einem früheren Versuch (Versuch 1) eine besonders deutliche 
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Fig. 41. Ammoniak- und Nitratstickstoff in den verschiedenen Versuchsserien im Roh- 
humus D am Ende des Versuchs. Versuch 6. 


negative Wechselbeziehung festgestellt wurde zwischen der Mykorrhizafre- 
quenz und dem Gehalt der Versuchserden an löslichem Stickstoff am Ende 
des Versuchs, wurde dieser auch im vorliegenden Versuch bestimmt, ferner, 
eigentlich nur zur Kontrolle, der Gehalt an löslicher Phosphorsäure. Aus 
Fig. 41 geht hervor, dass der zurückbleibende NO,- und NH,-Stickstoff sich 
im wesentlichen proportional zu den zugeführten Mengen verhielt. In den 
Phosphorserien war der Gehalt ungefähr der gleiche wie nach Zusatz ledig- 
lich von destilliertem Wasser. Bei 49 % Beleuchtung war die zurückge- 
bliebene Menge löslichen Stickstoffs am geringsten, was ganz natürlich ist, 
da bei dieser Beleuchtung die Pflanzen am grössten waren und daher am 
meisten Stickstoff aufgenommen hatten. Hinsichtlich der zurückgebliebenen 
löslichen Phosphorsäure verhielten sich alle Stickstoffserien völlig gleich, 
ebenso wie nach Zusatz ausschliesslich von destilliertem Wasser. In den 
Phosphorserien fanden sich nach Versuchsschluss Mengen vor, die sich zu 
den zugeführten im grossen ganzen proportional verhielten (s. Tab. 32). 


Die Stickstoff-, Phosphor-, Kalium- und Kalziumaufnahme der Pflan- 
zen wurde durch chemische Analysen festgestellt. Aus ihnen ging 
hervor, dass Stickstoff verhältnismässig stärker bei NH,NO,-Zufuhr auf- 
genommen wurde, jedoch nicht mehr in der Serie N, als in der Serie 
N, nämlich ungefähr 3,3 % in Sprossen und 3,1 % in Wurzeln. In 
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Tabelle 32. 


Leichtlösliche Phosphorsäure (Laktatzahl) im Rohhumus D am Ende des 
Versuchs. Versuch 6. 


FEUERS STERNE 
| 
18% Sht. 2... os 4,9 4,6 4,3 5,2 6,6 13 | 19 
Bas eg ара | 5,4 4,6 6,0 4,8 9,7 13 | 26 
NX e x54 kk |. af 4,8 4,0 и | 20 | 28 
a T 3,5 4,3 3,8 4,4 | 10 a | 30 


den Phosphorserien war die Stickstoffaufnahme die gleiche wie bei Zu- 
satz nur von destilliertem Wasser (Gehalt ungefihr 0,30 % in Sprossen 
und 0,32 % in Wurzeln), und der Phosphor wurde in den Sprossen 
ziemlich gleichmässig und unabhängig von der zugesetzten Menge auf- 
genommen (Gehalt ungefähr 0,42 %), in den Wurzeln dagegen mehr 
proportional zur Zusatzmenge (bis zu 0,61 % des Trockengewichts). Ka- 
lium und Kalzium sind ziemlich gleichmässig in allen Versuchsserien 
unabhängig von den zugeführten Mengen Stickstoff und Phosphor auf- 
genommen worden. Wie bereits früher (Tab. 25) festgestellt, war der 
Kaliumgehalt durchwegs höher, der Kalziumgehalt dagegen niedriger in 
den Sprossen als in den Wurzeln. — Weiter ging hervor, dass eine 
Einwirkung des Lichtes auf die prozentuale Aufnahme der verschiedenen 
Nährstoffe in den Pflanzen nicht angenommen werden kann. Jedenfalls 
scheint die Aufnahme der Nährsalze durch niedrigere Bestrahlungsstär- 
ken nicht gehemmt worden zu sein (vgl. Мітсне1л, 1936). 
Der vorliegende Versuch hat folgendes gezeigt: 


1. Die Mykorrhizabildung war in hohem Grade abhängig vom Zu- 
sammenwirken in erster Linie der Stickstoff- und Lichtfaktoren. 

2. Hoher Nitratgehalt im Substrat setzte die Mykorrhizabildung be- 
sonders bei schwachen Lichtstärken herab. 

3. Bei hohem Gehalt an löslichem Stickstoff stieg die Mykorrhiza- 
frequenz bei zunehmender Lichtstärke von 12 bis 49 % fast linear; bei 
niedrigem Stickstoffgehalt erreichte die Mykorrhizafrequenz ihren unge- 
fähren Höchstwert bereits bei 23 % Beleuchtung. 

4. Bei Zusatz von Phosphorsäure wurde die Mykorrhizabildung bei 
allen Lichtstärken gefördert. 

5. Die Form der Kurve, die die Abhängigkeit der Mykorrhizafrequenz 
von der Beleuchtung ausdrückt, wurde durch Phosphorzusatz nicht in 
nennenswertem Grade beeinflusst. 

8—42513. Symb. Bot. Ups. VI: 2. 
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Fig. 42. Wachstum und Mykorrhizaentwicklung einjähriger Kiefern, aufgezogen im 
Rohhumus K nach Zusatz von NH,NO, bei verschiedenen Lichtstärken. Versuch 7. 


Fig. 43. Wachstum und Mykorrhizaentwicklung einjähriger Kiefern, aufgezogen im 
Rohhumus Е nach Zusatz von H,PO, bei verschiedenen Lichtstärken. Versuch 7. 


Versuch 7. Die Mykorrhizaentwicklung bei Kiefer im Rohhumus K und 
Torf H bei variierendem Zusatz von NH,NO, und H,PO, und verschie- 
denen Lichtstärken. (1941) 


Der Versuch bezweckt, die Einwirkung des Lichtes auf die Mykor- 
rhizabildung zu veranschaulichen bei wechselnden Zusätzen von lös- 
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Wachstum und Mykorrhizaentwicklung einjühriger Kiefern, aufgezogen im 
Versuch 7. 


Fig. 44. 
Torf H nach Zusatz von NH,NO, bei verschiedenen Lichtstärken. 


Mykorrhizo 
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Wachstum und Mykorrhizaentwicklung einjähriger Kiefern, aufgezogen im 


Fig. 45. 
Versuch 7. 


Torf H nach Zusatz von H,PO, bei verschiedenen Lichtstärken. 


lichem Stickstoff und Phosphor zu den früher untersuchten (s. Versuch 4), 
hinsichtlich ihres Gehaltes an diesen Stoffen extremen Humusformen 


Rohhumus K und Torf H. 


Versuchsanordnung. Für den Versuch wurden die Nährlösungen N,, 
Nz, Ny, P, P, und P, angewendet (s. Tab. 26). Die Beschattungsgrade 
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waren 12 und 23 % der Strahlung auf freiem Felde. Der Vollständigkeit 
wegen sind auch die Werte für Trockengewichte und Mykorrhizafrequenz 
der betreffenden Erden bei 49 % Licht (s. Versuch 4) in den Kurven auf- 
genommen worden, die in Fig. 42—45 wiedergegeben sind. 
Versuchsergebnisse. Ebenso wie in Versuch 2, war die Zunahme des 
Pflanzenwachstums bei Steigerung des Lichtes in der K-Erde besonders 
unbedeutend oberhalb 23 % Beleuchtung, ausser in den Versuchsserien, 
in denen NH,NO, zugeführt wurde; dort war die Zunahme viel stärker 
und ging im grossen ganzen linear weiter bis hinauf zu 49 % Beleuch- 
tung bei sämtlichen Stickstoffkonzentrationen. Bei 12 % Licht wirkte 


Rohhumus K Torf H 


Dest. 
Wasser 


Dest. 
Wasser My M N. zi Ps Se 


Fig. 46. Einjährige Kiefern, aufgezogen im Hohhumus K und Torf H nach verschie- 
denem Zusatz von NH,NO, und HPO, bei 12% Licht. 1⁄4 nat. Grösse. Versuch 7. 


N М, N P Р, Р, 


die Lichtzufuhr als begrenzender Faktor, weshalb bei Nitratzusatz keine 
nennenswerte Steigerung des Pflanzenwachstums eintrat (Fig. 42 und 
46). Bei 23 % Licht konnte eine Zunahme in Serie N, festgestellt wer- 
den, aber eine weitere Steigerung des Pflanzenwachstums bei stärkerer 
Nitratzufuhr zeigte sich nicht. Bei 49 % Beleuchtung erhöhte sich, wie 
aus Versuch 4 hervorging, das Trockengewicht der Pflanzen weiterhin 
bei noch höherer NH,NO,-Zufuhr (Serie N,). Ein Zusatz von verschie- 
denen Mengen H,PO, wirkte auf die Pflanzenentwicklung in der K-Erde 
nicht ein (s. Fig. 43). 

Wie auch aus Versuch 4 hervorging, war die Pflanzenentwicklung 
in der H-Erde bei wechselnden NH,NO,- und H,PO,-Zusätzen genau ent- 
gegengesetzt. So wurde das Gewicht der Pflanzen durch Nitratzufuhr 
bei irgendeiner der angewendeten Lichtstärken nicht in nennenswert 
höherem Grade beeinflusst (Fig. 44). Dagegen reagierten die Pflanzen 
bei Zusatz von H,PO, Ein H,PO,-Zusatz bei 12 % Licht führte nur 
eine sehr unbedeutende Erhöhung des Pflanzengewichts herbei, bei 23 % 
Licht war aber die Zunahme schon etwas grösser, und bei 49 % Beleuch- 
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tung nahm die Planzenentwicklune, wie bei Versuch 4 erwähnt. besonders 
stark zu, sogar bei nur geringem Zusatz (D, Fig. 45). 

Hinsichtlich der Mykorrhizabildung bestand völlige Übereinstimmung 
mit den Ergebnissen des Versuchs 2. Die Mykorrhizafrequenz nahm in 
der K-Erde bei einer Lichtsteigerung bis zu 23 % stark zu, wo sie ihren 
annähernden Höchstwert (48 %) erreichte. In der H-Erde trat bei 23 % 


Licht eine ähnlich rasche Zunahme bis hinauf zu 55% Mykorrhiza 


Fig. 47. A-Mykorrhizen bei Kiefer, aufgezogen im Rohhumus K mit destilliertem Wasser 

hegossen bei 12 % Licht. — Die Mykorrhizen sind oft an den Spitzen mit einem schwarzen 

Überzug von M. R. atrovirens versehen. Rechts typische Da-Mykorrhizen. 10fache Vergr. 
Versuch 7. 


ein. Diese Erde unterschied sich jedoch von der vorigen dadurch, dass 
den Pflanzen bei 12% Beleuchtung Mykorrhiza völlig fehlte; ferner 
nahm die Mykorrhizafrequenz stark zu bis zu 49 % Licht, wo sie den 
Wert 78% erreichte. Auch in diesem Falle wurde also völlige Über- 
einstimmung mit dem entsprechenden Ergebnis in Versuch 2 fest- 
gestellt. 

Ebenso wie bei 49 % Beleuchtung nahm die Mykorrhizabildung (s. 
Tab. 33 und 34) bei 23% Licht in der K-Erde nach NH,NO,-Zusatz 
stark ab (Fig. 42), hielt sich aber im grossen ganzen in der H-Erde kon- 
stant (Fig. 4). Bei 12 % Beleuchtung war das Mykorrhizavorkommen 
in der K-Erde unbedeutend (14 %) und verminderte sich weiterhin bei 
Nitratzufuhr. Wie bereits erwähnt, fehlten Mykorrhizen völlig bei 12 % 
Beleuchtung in der H-Erde. Zufuhr von H,PO, änderte nicht die zu- 
nehmende Tendenz der Mykorrhizafrequenz bei Lichtsteigerung. Dagegen 
trat bei Zusatz von Phosphorsäure zu der K-Erde eine sehr beachtliche 


Е! 
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Ta 


Wachstum und Mykorrhizaentwicklung einjähriger Kiefern, [aufgezc 
Lichtstürken (vgl. Tab. 


12 % Licht 

Dest. с | 
Wasser х, | Ns | N. | P. 
Anzahl untersuchter Pilanzen & s { x = 26 = š 

х. 
& : 22,1::2,1| 26,2:-2,0| 23,0:-1,2| 23,9+2,4. 16,2% 
Trockengewicht des Sprosses in mg { 17.1+2.0| 20,8+1,0| 262+18| 293+21 210+ 
, : 7,1+14| 72-12| 61+1,6| 58-18 61+ 
Trockengewicht der Wurzel in mg . { 53+13| 56+09| 73+20| 66+13 75+ 
Verhältnis Spross/ Wurzel Р { = = 5 ke 

Durchschnittslänge des Stengels in mm { 5 Pe is s: | = 
Durchschnittslänge der ыйын 141 136 142 123 201 
ан е 128 125 140 134 220 
Anzahl Kurzwurzeln je Pflanze S ! 3: u = E. nd 
Anzahl Nadeln je Pflanze . . . . . { 2 = = =a = 
Durchschnittliche Nadellänge in mm d Se e + = = 


A- und FIR: in % der Kurz- 12+2,4 7+1,0 3+0,5 3+0,5 39+ 


wurzeln. . . ee ar 16 + 2,3 9+1,2 3+0,8 1+0,6 33+ 
f + 0 | 0 0 
C-Myk. 1: an 8 4 0 0 | 0 0 
2 3 | 1 2 
Da-Myk. do.. š { 3 1 0 0 
f 20 16 12 2 22 
Dn-Myk. do... Е | 17 14 15 1 
I 66 74 84 93 
Pseudomyk. dó.. o < +< «99 éi 64 76 82 98 


Erhöhung der Mykorrhizabildung bei 12 % Licht ein (Fig. 43). Bei 23 
und 49 % Beleuchtung trat ebenfalls eine ähnliche Steigerung ein, wenn 
auch verhältnismässig nicht so stark wie beim Beschattungsgrade 12 %. 
In der H-Erde wirkte ein Zusatz von Phosphorsäure sowohl bei 23 wie 
bei 49% Licht in genau entgegengesetzter Weise, indem nämlich die 
Mykorrhizafrequenz stark abnahm (s. Fig. 45). 


Ausser den genannten Versuchsserien umfasste der vorliegende Versuch 
auch weitere Serien, in denen sowohl löslicher Stickstoff wie auch Phosphor 
zugeführt wurde (Serien N,P,, N,P,, N,P,, N,P,), welche jedoch nicht näher 
behandelt zu werden brauchen. Die niedrigen Bestrahlungsstürken glichen 
auch bei den Pflanzen in diesen Töpfen die durch die Beschaffenheit des 
Substrates verursachten Unterschiede aus. Bei keiner Pflanze in diesen 
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33. 


im Rohhumus K nach Zusatz von NH,NO, und H,PO, bei verschiedenen 
Versuch 7. 


12 % Licht | 23 % Licht 


| | | | 

br S GE м | м, Р, | Р, | P, 

24 24 25 23 24 2 | 3 24 | 23 

24 23 23 94 | 2% 24 24 24 24 
20,6+1,8| 17,4+ 2,1 | 34,1+3,1 | 63,1 +3,4 | 64,4+ 3,4 | 76,1 +2,4 | 34,1 + 3,1 | 33,4 + 2,6 | 27,8+ 3,0 
17,8+1,8 | 21,2+1,7| 26,5+3,0 | 72,5+3,1 | 74,8+3,6 | 68,3+3,0 | 26,3+2,9 | 28,2+ 2,4 | 36,6 + 2,8 
7,8+0,9| 5,9+1,2| 22,2+2,1| 18,3+3,0 | 19,4 - 3,0 | 26,0 +2,5 | 22,8 +2,8 | 21,9+ 3,4 | 16,7 + 2,5 
5,6+1,3) 7,7+1,2| 16,4+2,5 25,5+2,6 27,0: 2,6 19,2+ 2,5 | 15,2 + 2,4 | 16,5 + 2,6 | 22,1 + 2,7 

2,6 . 2,9 1,5 3,4 | 3,3 2,9 1,5 1,5 ТЯ 
3,2 2,8 1,6 2,8 2,8 3,6 1,7 1,7 1,6 

40 40 48 57 56 55 41 40 40 

40 40 47 56 57 53 41 40 41 

236 229 422 454 446 442 417 420 402 

214 251 409 478 | 480 416 398 400 424 

33 30 53 48 35 32 50 52 38 

28 31 49 5 | 40 26 46 50 43 

22 21 26 38 36 37 24 25 24 

22 22 24 40 36 36 23 23 24 

16 15 19 25 25 25 18 17 17 

14 15 18 26 | 25 24 17 16 17 
38+2,8| 47+3,2| 44+3,2| 492411 27-3,2| 21-2, 55+3,6| 60+2,4| 68+3,8 
44+3,1| 39+3,0| 52+3,6| 35+34| 25+2,5| 17t2,] 61}3,8| 664+3,6| 62+3,3 

+ 0 0 0 + 0 2 3 0 

0 0 2 1 0 0 1 1 0 

0 1 3 2 3 1 4 5 4 

2 1 4 3 3 2 5 4 4 

17 11 16 12 | 13 15 19 21 15 

| 15 13 14 17 18 13 21 16 13 

| 45 41 37 43 57 63 90 11 13 

| 39 47 28 4 | 54 68 12 13 21 


Kombinationsversuchen bildete sich Mykorrhiza bei den geprüften Licht- 
stärken. 


Das Bild der Mykorrhiza in den verschiedenen Versuchserden ist oben 


beschrieben worden. 


Bild der A-Mykorrhizen bei verschiedenen Lichtstärken. 


waren somit zu Da-Mykorrhizen umgebildet (s. Fig. 47). 


Von besonderem Interesse ist jedoch das wechselnde 
Bei starker Be. 
schattung (12 %) bekamen sie einen viel dünneren Mantel, überzogen sich 
in grossem Ausmasse mit schwarzem Myzel vom M. R. atrovirens-Typ und 


Aus Tab. 35 geht hervor, dass der Stickstoffgehalt in den Pflanzen, 
ausgedrückt in % des Trockengewichts, am Ende des Versuchs unge- 


führ gleich gross war bei 12 oder 23 % 


wie bei 49 % Beleuchtung 
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'abelle 


Wachstum und Mykorrhizaentwicklung einjühriger Kiefern, aufgezogen 
stürken (vgl. Tab. 28). 


Anzahl untersuchter Pflanzen 
Trockengewicht des Sprosses in mg 


Trockengewicht der Wurzel in mg . 


Verhältnis Spross/ Wurzel 


Durchschnittslünge des Stengels in mm 


M ve, — II — 


Durchschnittslinge der Langwurzeln | 
in mm ER Q б Ө E 


Anzahl Kurzwurzeln je Pflanze 
Anzahl Nadeln je Pflanze 


Durchschnittliche Nadellänge in mm 


A- und B-Myk. in % der Kurz- 
ИЕЛЕ жже» шл ‚| 
CMyk. do. i ү 
JMyk Üo; — — еж . ! 
Пау, decl: { 
Pseudemyk. do.. . ¿+ < + + < x 5 d N 


(vgl. Tab. 30). 
gehalt nach Zusatz von H,PO, 
denen in vollem Lichte. 


12 % Licht 


Dest. 
Wasser 


25 
23 
23,7+2,7 | 
29,7 + 2,9 | 


N, 


24 
24 


27,44 2,1 
28,6 + 2,4 


5,9 + 0,9 
8,11: 1,2 


N, 


24 
23 


29,4 - 3,0 
27,4 t 2,6 


7,5 ® 0,9 
6,33 1,0 


N, | P, 
94 23 | 
24 24 
27,5+2,4| 30,0+3,1 
30,92 2,9 | 27,2+2,4 
5,9+1,0| 7,1+0,5 
6,9+0,4| 6,1+0,7 
4,7 4,2 
4,5 4,5 
45 45 
46 46 
160 209 
164 214 
9 13 
10 14 
35 4 | 
36 We 3 
31 34 | 
31 33 ° | 
0 0 
0 0 
0 0 4 
0 0 | 
0 0 | 
0 0 | 
0 0 | 
0 0 | 
100 100 | 
100 100 | 


Beachtenswert ist der höhere prozentuale Stickstoff- 
in den beschatteten Pflanzen gegenüber 
Dies dürfte sich jedoch durch die herabgesetzte 


Assimilationstätigkeit erklären lassen, wodurch das Trockengewicht der 


Pflanzen geringer wurde. 


Zusammenfassend kann gesagt werden, dass bei niedrigen Bestrahlungs- 
stärken der Lichtfaktor in hohem Grade und vor allen anderen Faktoren 


bestimmend auf die Mykorrhizabildung einwirkte. 


Jedoch hat die Be- 


schaffenheit des Substrats eine gewisse Rolle für die Mykorrhizabildung 


auch bei schwachen Lichtintensitüten gespielt. 


So entwickelte sich My- 
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34. 
im Torf H nach Zusatz уоп NH,NO, und H,PO, bei verschiedenen Licht- 
Versuch 7. 
| 12 % Licht 23 % Licht | 
' Dest. ` | 
P, P, Wasser N, N, N, P, P, P, | 
| | | 
23 24 24 | 93 25 23 24 23 24 | 
23 23 23 94 24 24 24 24 2 | 
31,4+3,0| 28,5+2,5|44,6+2,4| 53,4+2,4 | 47,6+3,1 | 50,1+3,1|91,4+3,4 88,2+2,4 | 87,4+2,3 
27,2+2,2 | 31,1+2,9| 51,8+2,5 | 48,4+3,0 | 57,0+3,3 | 59,3+3,2 | 83.0 +2,9 | 84,4+2,6 | 83,4+3,1 | 
| 
7,6+0,7| 6,5+0,9| 16,6+1,4 | 20,2+1,5| 14,2+1,7| 13,64 1,4 | 25,6 +2,1 | 25,2+1,2|24,1+1,5 
6,6+40,5| 7,3+0,8 | 19,8+1,6 | 15,2+1,7 | 18,4+ 1,5 | 17,2 2,0 | 202 - 1,9 | 22,6+1,4| 20,7 + 1,3 
4,1 4,4 2,7 2,6 3,4 3,7 3,6 3,5 | 3,6 | 
4,1 4,3 2,6 3,2 3,1 3,4 4,1 3,7 40 | 
47 46 44 44 45 45 55 0 | 62 
46 46 45 44 46 45 54 e | 8 | 
229 221 340 402 354 341 409 468 |. 451 | 
213 240 356 361 380 355 413 442 439 
12 11 41 42 34 29 37 46 35 
12 12 46 38 32 33 39 42 36 
38 | 35 32 34 34 36 47 46 40 
38 37 34 35 36 38 46 46 38 | 
32 33 19 20 20 20 24 ° | @ | 
32 33 20 20 20 19 23 23 3 | 
0 0 64+3,8| 54+3,0| 55+3,5| 47+3,1| 53+3,2) 41+2,9| 29+2,7| 
0 0 52+4,1| 58+3,2| 49+2,5| 43+2,6| 47+3,0| 47+2,7| 37+3,1 
0 0 0 0 0 0 0 0 0 | 
0 0 0 0 0 0 0 0 0 
0 0 0 0 0 0 0 0 0 
D^ I 0 0 0 0 0 0 0 0 | 
0 0 0 0 0 0 0 0 0 | 
0 0 0 0 0 0 0 0 0 | 
100 100 36 46 45 53 47 59 71 | 
100 | 100 48 42 51 57 53 53 63 | 


korrhiza überhaupt nicht bei 12 % Licht in der H-Erde, dagegen aber in 
der K-Erde, sogar bei der stärksten Nitratzufuhr (Serie N,). Hinsicht- 
lich der Einwirkung von löslichem Stickstoff hat der Versuch die früheren 
Ergebnisse weiterhin bestätigt, dass nämlich dieser Faktor auf die My- 
korrhizafrequenz herabsetzend wirkt, besonders bei schwachem Licht. 
Jedoch scheint diese herabsetzende Wirkung nicht so ausgeprägt aufzu- 
treten, wenn im Substrat Mangel an Phosphorsäure vorliegt, wie in der 
untersuchten H-Erde. 

Anderseits hat der Versuch gezeigt, dass ein Zusatz von Phosphor- 
säure zu der K-Erde sogar bei starker Beschattung (12 %) eine stark ge- 
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Tabelle 35. 


Stickstoff (in % des Trockengewichts) in einjährigen Kiefern, aufgezogen 
im Rohhumus K und Torf H bei variierendem Zusatz von NH,NO, und 
H,PO, und zwei verschiedenen Lichtstürken. Versuch 7. 


12 % Licht 23 % Licht 


Dest. 
Wasser 


Dest. 


Wasser | N | N | Ni |P. 


м, | N; | N, | P, 


Rohhumus K. | | | 
Spross . .| 2,36 |2,58 2,80; 2,96) 2,44 2,36! 2,37, 2,36 | 2,80) 3,12 3,20 2,06 2,00! 1,94 


Wurzel . .| 2,00 |2,21 2,42 2,52) 1,86) 1,68 1,67, 1,94 |2,24 2,38) 2,47| 1,78) 1,75 1,69 
| d. 5 

Torf H | | 
2,23 2,30 | 2,51) 2,91) 3,12| 2,32 294 2,20 


Spross . .| 2,36 |2,55 2,80 2,84 3,34, 2,30 
Wurzel . .| 2,13 |2,20| 2,42| So bé 1,98 


1,95| 1,96 |2,08| 2,33| 2,56) 1,83] 1,86) 1,75) 
steigerte Mykorrhizabildung hervorrufen kann. Diese Wirkung wurde 
auch bei entsprechenden Versuchen mit dem Rohhumus D beobachtet 
(Versuch 6), wenn auch in schwächerem Grade (s. Fig. 40). 


6. Der Einfluss von Kalium und Kalzium. 


Versuch 8. Die Mykorrhizaentwicklung bei Kiefer nach Zusatz von Ka- 
lium und Kalzium zu verschiedenen Humusformen. (1941) 


Der Versuch bildet eine Ergänzung zum Versuch 1 mit Bezug auf 
Kalium und Kalzium, indem nämlich diese Stoffe jeder für sich zuge- 
führt wurden, anstatt dass sie, wie im genannten Versuch, in den zu- 
gesetzten Nährlösungen fehlten. 


Versuchsanordnung. Für den Versuch wurden Rohhumus K, Torf H, 
Humus+Sand V sowie Rohhumus D verwendet. Hinsichtlich KCl und CaCl, 
wurden folgende Nährlösungen angewandt, berechnet nach MITCHELLs (1939) 
Optimumkonzentrationen (die übrigen Konzentrationen wurden unter mehreren 
empirisch erprobten ausgewählt): 


KCl 382,0 mg per Liter Nährlösung, entsprechend 955,0 mg je Topf 


CaCl 832, > > > > » 20818 > > > 
Са(ОН), 769,5 > » > > > 19238 > > > 
CaCO, 1000, > > > 
NaOH 415,0 > > > » » 1 037,5 > > >» 


CaCO, wurde nur dem Torf H beigemischt. NaOH wurde in einer Kon- 
zentration zugesetzt, von der empirisch festgestellt worden war, dass sie рн 


BEDINGUNGEN DER MYKORRHIZABILDUNG BEI KIEFER UND FICHTE 123 


Pros Wise! Ge ae 
sop Aohhumus A Torf H 80 
Trocken- GE 
Sie unda 


SSSSSSSSSSSSSSSSSSSSSSNSNY 


Z 
1 
1 
A 
7 
@ 
@ 
2 
Ç 
@ 
@ 
@ 
2 


SSI IUIK”E SIIHASU£IƏINƏFSšsws.,I, ⁄I 
NSSSSSSSSSNSNNNY 
ë 


ue НОТ CG CoOk, NaOH d AMA Co С NaOH 
Py 5,1 5,3 5,7 5,6 5,7 6,0 6,6 6,2 7,0 7,2 
Humus + Sand V Rohhumus D 80 


j 4 |n f 
Ç 9 @ g 
7 7 2 Я 
7 7 7 7 
1 A И A 
©“ KCl Lot, “Q OW Vi, Q “CG CG OH 
Py 5,3 5,5 5,4 5,8 6,1 5,1 5,4 5,4 5,9 5,9 


Fig. 48. Wachstum und Mykorrhizaentwicklung einjähriger Kiefern, aufgezogen in ver- 
schiedenen Humusformen bei Zusatz von KCl, CaCl,, Ca(OH), und NaOH. Versuch 8. 


auf ungefähr dem gleichen Niveau wie beim Zusatz von Ca(OH), hielt; dies, 
um zu untersuchen, ob der eventuelle Einfluss von Ca(OH), eine pg-Wirkung 
war oder nicht. 


Versuchsergebnisse. Wie aus Fig. 48 hervorgeht, hatte ein Zusatz 
von KCl keinen oder nur einen unbedeutenden Effekt auf das Pflanzen- 
wachstum ausser in der H-Erde, wo die Pflanzen kräftiger wurden als 
bei Zufuhr nur von destilliertem Wasser. Zufuhr von CaCl, scheint in 
keiner Erde in irgendwelchem höheren Grade das Pflanzenwachstum be- 
einflusst zu haben, obwohl mitunter eine deutliche fördernde Tendenz 
beobachtet werden konnte. Ca(OH),-Zusatz steigerte merkbar das Pflanzen- 
gewicht in der H-Erde, nicht aber in den anderen Erden. Mit dem Kalk- 
zusatz wurde pg natürlich in alkalischer Richtung verschoben, jedoch 
(in der H-Erde) nie mehr als um eine Einheit (s. Fig. 48). Bei Zusatz von 
NaOH in solcher Menge, dass pg ungefähr den gleichen Wert erreichte 
wie nach Zusatz von Ca(OH),, erfolgte die Pflanzenentwicklung auch in 
der H-Erde im grossen ganzen in derselben Weise wie bei Ca(OH),- Zusatz. 
Es dürfte daher nicht unwahrscheinlich sein, dass die eingetretene Stei- 
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verung auf der Veränderung von py oder der dadurch vielleicht hervor- 
verufenen vermehrten Umsetzung im Substrat beruht. 

Hinsichtlich der Mykorrhizabildung geht aus Fig. 48 hervor, dass sie 
nicht in nennenswertem Grade von den zugesetzten Stoffen beeinflusst 
wurde. ausser in der H-Erde, wo Zufuhr von Ca(OH), ebenso wie von 
NaOH das Mykorrhizavorkommen auf ungefähr die Hälfte jener Frequenz 


herabsetzte, die sie nach Zufuhr lediglich von destilliertem Wasser er- 


Fig. 49. Ektendotrophe Mykorrhizen mit dunkelbrauner, rauher Oberfläche, ohne oder 
mit sehr dünnem Hyphenmantel; Kiefer, aufgezogen im Torf H mit beigemischtem CaCO,. 
10fache Vergr. Versuch 5. 


reicht hatte. Durch Beimischung von 10 œ CaCO, je Topf verminderte 
sich ebenfalls die Mykorrhizafrequenz auf 34 % der Kurzwurzeln. (Das 
Sprossgewicht belief sich im Durchschnitt auf 52,4 mg und das Wurzel- 
gewicht auf 37,2 me, was ungeführ der Entwicklung bei Zusatz ledig- 
lich von destilliertem Wasser entspricht.) Die Mvkorrhiza erfuhr in dieser 
Versuchsreihe eine beachtliche Veränderung in anatomischer Hinsicht, 
indem der Mantel durchwees dunkelbraun und dünner wurde als bei 
Zusatz nur von destilliertem Wasser (Fig. 49). Ausserdem waren fast 
alle untersuchten Mykorrhizen von deutlich ektendotrophem Typ. Eine 
Zufuhr von CaCO, zum untersuchten Torf, in dem sich unter normalen 
Verhältnissen nur ektotrophe Mykorrhizen bildeten. konnte somit ektendo 
trophe Mykorrhizen hervorrufen. 

Wie chemische Analysen gezeigt haben. war der Gehalt der Pflanzen 
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an Stickstoff, Phosphor, Kalium und Kalzium im grossen ganzen nach 
dem Zusatz der verschiedenen Stoffe der gleiche, wenn man den etwas 
erhöhten Gehalt an Kalium nach Zufuhr von KCl und an Kalzium bei 
Zusatz von CaCl, und Ca(OH), ausnimmt. 

Der Versuch hat somit gezeigt, dass eine Zufuhr von Kalium und 
Kalzium zu den untersuchten Humusformen auf die Mykorrhizabildung 
nicht nennenswert einwirkte. Eine ausführlichere Untersuchung mit 
systematischer Variation von K und Ca im Substrat unter aseptischen 
Verhältnissen wird in Versuch 13 wiedergegeben. 


7. Der Einfluss von Holzasche. 


Versuch 9. Die Mykorrhizaentwicklung bei Kiefer in verschiedenen Hu- 
musformen nach Beimischung von Holzasche. (1941) 


Der Versuch ist eine unter kontrollierten Verhältnissen vorgenommene 
Wiederholung der früher erwähnten (s. S. 52) Aschendüngungsversuche, 
die auf den Hällmyren-Mooren in der Provinz Västerbotten durchgeführt 
wurden. Aus diesen Versuchen in der Natur hat sich ergeben, dass die 
Bäume sich nach Aschenzufuhr besonders günstig entwickelten, während 
dagegen die Mykorrhizabildung anfänglich relativ schwach war (Bsörk- 
MAN 1941). 


Versuchsanordnung. Die verwendete Holzasche (von Fichte) wurde am 
Versuchsbeginn sehr genau den Versuchserden in folgenden Volumverhält- 
nissen beigemischt: 0,5, 1, 2, 4 und 8 %, entsprechend je 5 000, 10 000, 
20 000, 40000 und 80000 kg per ha bei einer berechneten Torftiefe von 
20 em (vgl. ExERoTH 1931). Als Versuchserden wurden Rohhumus K, Torf Н 
sowie Humus+Sand V angewendet. Die Töpfe wurden im MÖLLER-Gewächs- 
haus aufgestellt und lediglich mit destilliertem Wasser begossen. 


Versuchsergebnisse. Wie aus umstehender Fig. 50 hervorgeht, nahm 
das Wachstum der Pflanzen in allen Erden bei den Aschenkonzentrationen 
0,5, 1, 2 und 4 Volumprozent zu, ging jedoch bei Zusatz von 8 % Asche 
zurück. Auch die Farbe veränderte sich bei dieser Konzentration, indem 
die Nadeln mehr oder weniger gelbbraun wurden, und die Mykorrhiza- 
bildung nahm stark ab, besonders in der H-Erde (in der K-Erde kam 
Mykorrhiza sogar bei 8 % Aschenbeimischung vor). 

Von besonderem Interesse ist in diesem Zusammenhang die Aschen- 
zufuhr zum Torf aus dem Norra Hällmyren-Moor (Torf H), weil diese 
mit dem in der Natur ausgeführten Versuch verglichen werden kann. 
Hierbei ist jedoch zu bemerken, dass die Aschenzufuhr draussen in der 
Natur im Jahre 1918 (3 300 kg/ha) bzw. 1926 (12 500 kg/ha) vorgenommen 
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Fig. 60. Wachstum und Mykorrhizaentwicklung einjähriger Kiefern, aufgezogen in ver- 
schiedenen Humusformen mit beigemischter Holzasche. Versuch 9. 


wurde; daher hatte der Boden zum Zeitpunkt der Untersuchung Gelegen- 
heit gehabt, sich in hohem Grade in Richtung auf einen typisch mull- 
 artigen Zustand umzubilden, und sicherlich war allmählich ein ganz 
anderes mikrobiologisches Gleichgewicht eingetreten. Der Topfversuch 
hat jedoch im grossen ganzen das gleiche Resultat ergeben wie der 
Aschenversuch auf dem Norra Hällmyren-Moor: erhöhtes Pflanzenwachs- 
tum, aber ziemlich schlechte Mykorrhizabildung. Mit Rücksicht auf den 
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unerhórt grossen Effekt der Aschendüngung in der freien Natur mag 
es eigentiimlich scheinen, dass die Wirkung der Aschenzufuhr auf das 
PHanzenwacehstum im Topfversuch nicht noch grösser war (jedenfalls 
nicht so gross wie nach Zusatz einer niedrigen Konzentration Phos- 
phorsäure). 

Hinsichtlich des Aussehens der Mykorrhiza verdient hervorgehoben 
zu werden, dass sich mit erhöbter Aschenzufuhr ein starkes Vorkommen 
von B-Mvkorrhizen anstatt von A-Mykorrhizen zeigte (s. Fig. 51). 


Fig. 51. Typische Mykorrhizen bei Kiefer, aufgezogen im Torf H mit beigemischter Holz- 
asche 2 Volumprozent. Alle Mykorrhizen sind vom B-Typ und haben einen sehr dünnen 
Mantel. 10fache Vergr. Versuch 9. 


Der Effekt der Asche im Naturversuch dürfte, wie erwähnt. zum grossen 
Teil auf einer durchgreifenden Veränderung des Bodenzustandes und der 
mikrobiologischen Konstellation beruhen. In dem Topfversuch konnte 
nur der mehr unmittelbare Effekt der Asche studiert werden. Aus che- 
mischen Analysen ging hervor, dass der prozentuale Stickstoffgehalt der 
Ptlanzen bei den verschiedenen Aschenzusätzen in allen Versuchserden 
gleich gross war. Auch die Phosphoraufnahme hielt sich im allgemeinen 
konstant. Dagegen scheint der prozentuale Gehalt an Kalium und Kal- 
zium mit der Aschenzufuhr stark zugenommen zu haben. Es kann durch 
den Versuch nicht entschieden werden, inwieweit die verminderte Mv 
korrhizabildung dem erhöhten internen Gehalt an K und Ca nach dem 
Aschenzusatz zugeschrieben werden muss oder zurückzuführen ist auf die 


starke Steigerung der py-Werte bis hinauf zu 8.5 (Fig. 50). was mit 
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Sicherheit als äusserst ungünstig für die Virulenz der Pilze angesehen 
werden kann. Nach allem zu schliessen dürfte jedoch der letzterwähnte 
Faktor die grösste Rolle spielen (vgl. Versuch 13). 


H 


Möglicherweise liesse sich annehmen, dass die Bedeutung der Asche für 
das Wachstum der Bäume in ihrem Gehalt an sog. Spurenelementen oder 
»minor elements« liege. Es ist nämlich in den letzten Jahren nachgewiesen 
worden, dass die sog. Heidemoorkrankheit oder Urbarmachungskrankheit 
z. B. in Holland, Nordwestdeutschland oder Florida auf Kupfermangel im 
Boden beruht. Erst durch Kupferzusatz hat sich der Anbau der Getreide- 
sorten und in gewissen Fällen von Bäumen als möglich erwiesen (vgl. z. B. 
RADEMACHER 1938; HOFFMANN 1939; MULDER 1940; SCHARRER 1940). RADE- 
MACHER (1938) hat auch experimentell nachgewiesen, dass eine gewisse Menge 
Kupfer unter bestimmten Verhältnissen für Kiefernpflanzen notwendig ist (l.c., 
S. 152). In Schweden haben SVANBERG & NYDAHL zwei »Mangelgebiete« 
in bezug auf den Kupfergehalt des Bodens nachgewiesen, ein südliches, um- 
fassend Teile von Kronobergs, Blekinge und Kristianstads Län sowie Öland 
und Gotland, und ein nördliches, umfassend Teile der Inlandsgebiete Nord- 
schwedens. Niedriger Kupfergehalt ist besonders in Sand und Moorböden 
festgestellt worden. : 

Um zu erforschen, ob der Effekt der Asche auf das Pflanzenwachstum 
und die Mykorrhizabildung möglicherweise auf ihrem Kupfergehalt (129,4 y 
per g Trockensubstanz) beruhen konnte, wurde eine Versuchsserie mit Zufuhr 
von CuSO, zum Torf H angeordnet. Die zugeführten Mengen wurden auf 
der Grundlage von MULDERS ähnlichen Versuchen (1940) errechnet. Die Ver- 
suche sind nicht abgeschlossen und kónnen daher noch nicht im einzelnen 
behandelt werden. Aus den bisher gewonnenen Erfahrungen hat sich jedoch 
ergeben, dass Kupfermangel in dem fraglichen Torf kaum die Ursacbe für 
das schlechte Wachstum der Báume sein dürfte, weiter, dass der Effekt der 
Aschenzufuhr kaum in irgendwie nennenswertem Umfang auf den in ihr 
enthaltenen Spurenelementen beruhen dürfte. Es hat sich nämlich bisher 
gezeigt, dass eine Zufuhr von CuSO, in verschiedenen Konzentrationen weder 
die Pflanzenentwicklung noch die Mykorrhizabildung in irgendeiner bestimmten 
Richtung beeinflusste, obwohl es sich aus den durchgeführten Analysen er- 
wies, dass die Versuchspflanzen Kupfer im wesentlichen proportional zu 
den zugeführten Mengen aufgenommen hatten (bis hinauf zu 25,5 y per g 
Trockensubstanz) Auch eine Zufuhr von HoAGLANDs » A—Z-Lösung« (s. ROB- 
BINS & KAVANAGH 1938) in verschiedenen Mengen hat keinerlei Wirkung 
gezeigt. 

Nach SVANBERG & NYDAHL (1941) ist ein Kupfergehalt von 5—7 y per g 
getrockneter Probe Bodenvegetation aus schwedischen Böden als Durch- 
schnittswert anzusehen. Wie Tab. 36 zeigt, ergab eine Analyse der Vegeta- 
tion auf den Hällmyren-Mooren das Resultat, dass der Gehalt an Cu in der 
Bodenvegetation innerhalb aschengedüngter Partien mit besonders gutem 
Baumwuchs nicht grösser ist, als jener in der Vegetation innerhalb unge- 
düngter Teile der Moore ohne Waldbestand, sowie dass der Durchschnitts- 
wert bei ungefähr 5 y per g Trockensubstanz liegt. Zum Vergleich mögen 
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Tabelle 36. 


Knpfergehalt (y Cu per g Trockensubstanz) in der Vegetation aus aschen- 
gedüngten und nicht gedüngten Partien aus den Norra und Södra Häll- 
myren-Mooren in der Provinz Västerbotten. i 


Р Södra Hällmyren 

Norra Hällmyren (3 000 kg Asche/ 

| (12500 kg Asche/ha; 1926) ` Ree Ee 
ha; 1918) 


Scirpus caespi- 


al . 
tosus+ Eriopho- Calamagrostis Betula verru- | Betula verru- 


rum vaginatum purpurea | cosa-Laub cosa-Laub 
Gedüngte Partien . . = | 5,8 | 5.6 7,1 
Nicht gediingte Partien 3,4 | == | 5,7 5,4 


einige Werte für Kupfergehalt (Durchschnittszahlen aus je acht verschiedenen 
Analysen) in Kiefernpflanzen mitgeteilt werden, die in einigen der ange- 
wendeten Versuchserden aufgezogen wurden: Humus+Sand V 5,5, Rohhu- 
mus K 5,5, Torf H 4,3, Rohhumus D 7,2 sowie Sand S 3,3 y per g ge- 
trockneter Probe. 

Aus den ausgeführten orientierenden Versuchen geht hervor, dasskein 
Einfluss der Spurenelemente auf die Mykorrhizabildung nach- 
gewiesen werden konnte. Gewisse Versuchsergebnisse sprechen jedoch 
dafür, dass ein Kupferzusatz vielleicht indirekt mit der Zeit einen fördernden 
Effekt ausiiben kann, indem er die Umsetzung im Boden beeinflusst. Das 
Ergebnis der stattfindenden Untersuchungen wird in einem anderen Zusammen- 
hang vorgelegt werden. 


B. Kulturversuche mit Kiefer unter aseptischen Verhältnissen.! 


1. Methodik. 


Die Versuche wurden gemäss der von MELIN (s. MELIN 1936) ausge- 
arbeiteten Methodik durchgeführt, wonach Baumpflanzen in geglühtem und 
gewaschenem Sand in Erlenmeyerkolben zusammen mit Reinkulturen bekann- 
ter Mykorrhizapilze aufgezogen werden. Als Kulturgefässe wurden 300-cem- 


! Man möchte meinen, dass Kolbenversuche mit geimpften wie ungeimpften Pflan- 
zen unter wechselnden Verhältnissen in gewissem Grade auch die Frage der Bedeu- 
tung der Mykorrhiza für die Pflanzen beleuchten könnten. Diese Bedeutung der My- 
korrhiza für den höheren Symbionten liegt wahrscheinlich in erster Linie, wie schon 
STAHL meinte, in der Mithilfe der Pilze bei der Nahrungsaufnahme unter ungünstigen 
äusseren Verhältnissen. Die zugesetzte unorganische Nährlösung dürfte indessen den 
Wurzeln der Pflanzen ebenso grosse Möglichkeiten wie dem Pilze bieten, innerhalb des 
beschränkten Fassungsraumes des Kolbens Nahrung aufzunehmen. Irgendein Effekt auf 


9— 42513. Symb. Bot. Ups. VI:2. 
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Kolben aus Jenaglas verwendet. Jeder Kolben enthielt 150 g Sand und 
40 cem Nährlösung. In jedem Kolben wurde nur ein Keimling gezüchtet. 
Dadurch konnten zwar die einzelnen Pflanzen innerhalb jeder Versuchsserie 
unter möglichst gleichen Verhältnissen kultiviert werden, anderseits liess 
sich dabei aber kein so grosses Versuchsmaterial wie bei den Topfversuchen 
erzielen, weshalb nicht so allseitige chemische Analysen wie bei diesen mög- 
lich waren. Infizierte Kulturen sind natürlich immer ausgeschieden worden. 
Im allgemeinen wurden mindestens 10 Pflanzen der gleichen Versuchskom- 
bination aufgezogen. In den hier beschriebenen Versuchen waren die ein- 
geimpften Mykorrhizapilze Rhizopogon roseolus und Boletus variegatus, die als 
in Reinkultur sehr kräftige Mykorrhizaerzeuger nachgewiesen worden sind 
(vgl. MELIN 1923 und Mopess 1941). Bei Herstellung der Nährlösungen 
wurden durchwegs Kahlbaums reine Chemikalien benutzt. 

Sämtliche Kolben wurden im MÖLLER-Gewächshaus aufgestellt. Für die 
Untersuchung des Einflusses variierender Lichtstärken wurde die oben be- 
schriebene Beschattungsanordnung (s. S. 68) angewendet, wodurch, wie er- 
wähnt, die Pflanzen einer Strahlung von 12, 17 und 23 % des totalen 
Lichtes ausgesetzt wurden. Da die Glaswände der Kolben die einfallende 
Beleuchtung noch mehr herabsetzten, betrug diese in den Kolben nur je 
10, 14 und 18% des Lichtes im Freien (nach direkten Messungen mit 
Photoelementen). Das Licht im Gewächshaus, das nach früheren Berech- 
nungen im Durchschnitt 49 % der Strahlung auf freiem Felde ausmachte, 
wurde in den Kolben auf 39 % reduziert. 


2. Der Einfluss von Licht und Glukose. 


Versuch 10. Die Mykorrhizaentwicklung bei gleichzeitiger Variation der 
Lichtstärke und der Glukosekonzentration im Substrat. (1941) 


In Versuch 2 ist früher gezeigt worden, dass eine deutliche Überein- 
stimmung zu bestehen scheint zwischen der Abhängigkeit der Kohlen- 
hydratproduktion und der der Mykorrhizabildung vom Lichtfaktor. 
Es liegt daher nahe anzunehmen, dass die Mykorrhizapilze lösliche 
Kohlenhydrate von ihrem Wirte erhalten. Um diesen Sachverhalt nach- 
zuprüfen, wurde der vorliegende Versuch angeordnet, bei dem jungen, 
bei wechselnden Lichtstärken gezüchteten Kiefernpflanzen variierende 
Mengen Glukose zugeführt wurden. ` 


die Pflanzenentwicklung durch die Mykorrhizabildung dürfte daher von vornherein in 
diesen Versuchen nicht zu erwarten sein. Chemische Analysen teils von geimpften, teils 
ungeimpften Pflänzchen haben auch bestätigt, dass irgendwelche grösseren Unterschiede 
hinsichtlich der aufgenommenen Nährstoffe bei den Versuchen nicht vorkamen. In den 
meisten Fällen sind daher geimpfte wie ungeimpfte Pflanzen für die Analyse gemeinsam 
behandelt worden. Versuche, um die Bedeutung der Mykorrhiza für die Bäume 
klarzulegen, müssten ganz anders angeordnet werden und sich über einen längeren 
Zeitraum erstrecken. Die im folgenden beschriebenen Kolbenversuche sollen, wie er- 
wähnt, lediglich die Bedingungen der Mykorrhizabildung beleuchten. 
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Versuchsanordnung. Für den Versuch wurden 360 Kolben verwendet. 
Es wurde MELINs Nährlösung benutzt (MELIN 1936, S. 1082). Glukose 
wurde in folgenden Konzentrationen zugesetzt: 0,5, 2,5, 5 und 10 g per 
Liter Nährlösung, entsprechend je 20, 100, 200 und 400 mg Glukose je 
Kolben. Als Versuchspilze wurden Rhizopogon roseolus und Boletus variegatus 
benutzt. Die auf die Pflanzen fallende Lichtmenge belief sich auf 14, bzw. 
М8 und 39 % der vollen Beleuchtung. 

Versuchsergebnisse. Es zeigte sich, dass erhóhte Zuckermengen 
im Substrat im grossen ganzen weder die Entwicklung der Sprosse 
noch die der Wurzeln bei verschiedenen Lichtstürken beeinflussten. Un- 
geimpfte Pflänzchen waren in der Regel etwas kräftiger und hatten vor 
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Fig. 52. Die Mykorrhizaentwicklung einjähriger Kiefern, aufgezogen in Sand unter 
aseptischen Verhältnissen bei variierenden Glukosekonzentrationen und geimpft mit 
Bolelus variegatus. Versuch 10. 


allem längere Wurzeln als die geimpften. Wie bereits früher (S. 129) 
hervorgehoben, ist man jedoch nicht berechtigt, hieraus irgendwelche 
Folgerungen hinsichtlich der Bedeutung der Pilze für die Pflanzen zu 
ziehen. 

Am Ende des Versuchs wurde die in den Kolben zurückgebliebene 
Glukosemenge nach der Methode von Berrranp (1906) bestimmt. Es 
ergab sich, dass in den Kolben mit geimpften Pflänzchen streng genom- 
men aller Zucker verbraucht worden war, und auch bei den ungeimpften 
Pflanzen war die Glukosemenge stark vermindert oder ganz verschwun- 
den.‘ Ob die Pflanzen den Zucker aufgenommen hatten, ehe die Pilze 
ihn sich in grösserem Umfange zunutze hatten machen können, wurde 
nicht näher untersucht; dies ist aber wahrscheinlich, wenn man das im 
allgemeinen ziemlich langsame Wachstum der Mykorrhizapilze berück- 
sichtigt. — Die Menge reduzierender Substanz in Wurzeln ungeimpfter 
Pflanzen aus Kolben mit 200 mg Glukose belief sich bei 14 % Beleuch- 


1 Bei dem höchsten Glukosezusatz war jedoch in der Regel eine ziemlich reichliche 
Menge Zucker in den Versuchskolben zurückgeblieben. 
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tune auf 1.08 mg je Pflanze, bei 18 % auf 2,40 me und bei 39 % auf 
3.08 me (am 7. Okt). 

Die Mykorrhizabildung wird in Fig. 52 dargestellt. Die stärkste 
Mykorrhizabildung trat bei allen untersuchten Lichtstärken in Kol- 
ben mit 100 mg Glukose (= 2,5 g/Liter) ein. Bei sehr hohem Zucker- 
gehalt (400 mg je Kolben, entsprechend 10 g/Liter) entwickelte sich 
zwar der Pilz besonders krüftig im Sand, Mykorrhiza aber bildete sich 
nur in geringem Grade. Bei schwachen Lichtstürken entwickelte sich 
Mykorrhiza bedeutend leichter, wenn eine hohe Zuckerkonzentration im 
Substrat vorlag. Bei einer Zuckermenge von nur 20 me je Kolben 
(—0,5 e Liter, d.h. die in Mess Nährlösung angewendete Menge) 


^ 


4 í 


” er) 


Fig. 53. Wurzelfragment einer einjährigen Kiefer, aufgezogen іп: Sand unter aseptischen 

Verhältnissen bei Zusatz von 10 g Glukose per Liter Nührlósung. Die Pflanze mit Bo- 

letus variegatus geimpft. Der Pilz hat das ganze Wurzelsystem umsponnen, doch ohne 
Mykorrhiza zu bilden. 10fache Vergr. Versuch 10. 


bildeten sich bei 14 % Licht überhaupt keine Mykorrhizen, aber bei 
einer mal so hohen Zuckermenge (entsprechend 2.5 о; Liter) waren die 


im] 
о; 


gleichen Lichtstärke bis zu 40 % zu Mykorrhizen 


5 


Kurzwurzeln bei der 
umgebildet. 

Der eingeimpfte Pilz scheint also eine gewisse Zuckermenge im Sub- 
strat zu fordern, um die Wurzeln angreifen und Mykorrhizabildung aus- 
lösen zw können. Besonders gilt dies für schwache Lichtstiirken, wo 
Zucker nur in geringer Menge aus den Wurzeln erhalten werden kann. 
Anderseits hiilt eine allzu hohe Zuckerkonzentration den Pilz dann davon 


ab. Mykorrhiza zu bilden. Es muss jedoch hervoreehoben werden, dass 
. D > 


der Pilz in sümtlichen Kolben — auch in denen mit «den höchsten 
Zuckermengen == durchwegs am stärksten rund um die Wurzeln ent- 


wickelt zu sein schien, die mitunter vollkommen von Hyphen umspon- 
nen waren, auch wenn sich Mykorrhiza überhaupt nicht oder nur un- 
bedeutend gebildet hatte (s. Fie, 53). 
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3. Der Einfluss von Licht, Glukose, Stickstoff und Phosphor. 


Versuch 11. Die Entwicklung der Mykorrhiza bei verschiedenen Kon- 
zentrationen von Stickstoff und Phosphor sowie Glukose im Substrat. 


(1939) 


Versuchsanordnung. Um dem eingeimpften Pilze ein erstes Wachstum 
zu ermöglichen, wurde die von MELIN (1936, S. 1082) benutzte Glukose- 
menge (0,5 g per Liter Nährlösung = 20 mg je Kolben) und ausserdem eine 
10mal so grosse Menge (5 g per Liter oder 200 mg je Kolben) zugesetzt. 
Die Mengen der verschiedenen Salze in den zugesetzten Nährlösungen wur- 
den auf Grund der von MELIN für »Syntheseversuche« angewandten Nähr- 
lösung (l.c., S. 1082) berechnet. Gemeinsam für alle Versuchskombina- 
tionen waren folgende Stoffe: 


CaCl, 50 mg per Liter Nährlösung 
MgSO,+7H,0 150 > > > > 
Ferrieitrat 1,2 cem 1 %iger Lösung per Liter 


Tabelle 37. 


Nährlösungen. Versuch 11. 


mg/Liter Nährlösung mg је Kolben Pu 
Versuchs- - = 
pude ка ки,о, анар, Na3HPO, (gr) po, (NH,,SO,| N E fees Za 
[ | I 
МР, 260,4 23,3 11,4 | 0,10 0,32 | 60 5, 
N.P, 498.7 7,1 312.6 11.4 | 0,10) 692 6,1 59 
жор» 498.7 520,8 646,5 11,4 | 0.10 13,84, 64 6,0 
N.P, 498,7 1547.4 1309,2 11.4 0.10 | 27,68, 65 6,1 
МР, |9604 23.3 11,4 238,5 | 2,12| 0,32! 62 5,8 | 
NP, 498.7 7.1 245,7 42 | 2.12) 6,92 64 6,0 
N P, 498.7 520,8 3244 | 249,9 | 2,12/13,84' 6,4 6,0 
МР, 498,7 1547,4 987,0 | 249,9 2,12 27,68 63 6,0 | 
N,P, 2604 93,3 11,4 738,3 | 6,36| 0,32 6,2 5,8 
ХУР, 498,7 7.1 245,7 504.0 | 6,36| 6,92 64 5,8 
N,P, 498.7 520.8 491.0 258,3 | 6,36 13,84 64 5,8 
N,P, 498,7 1547,4 314,1 749,6 6,36 27,68 65 5,8 | 
N,P, 2604 23.3 11.4 1 238,0 | 10,60) 032. 62 5,7 
ХР, 498,7 q,1 | 245,7 1 003,7 |10,60| 6,92 6,3 5,8 
SP, 498.7 520,8 | 491,0 758,1 |10,60|13,84| 6,2 5,8 
N,P, 498.7 1547,4 | 982,3 266.8 |10,00 27,08 63 5,8 
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Die sonstige Zusammensetzung der Nährlösungen geht aus Tab. 37 her- 


vor. Die Kalium- 


kombinationen unverändert beibehalten. 
variiert, wie in Tab. 37 angegeben. 


und Kalziumkonzentrationen wurden in allen Versuchs- 


Stickstoff und Phosphor wurden 
In Serie N,P, wurden etwas — wenn 


auch sehr wenig — Stickstoff und Phosphor zugesetzt, um die erste Ent- 


wicklung des Pilzes nicht zu behindern. 
in allen Versuchsserien konstant gehalten (Tab. 37). 
Sämtliche Kolben wurden im Gewächshaus aufge- 


war Rhizopogon roseolus. 


gestellt, wobei die Pflanzen im Durchschnitt 39 % Licht erhielten. 


Versuch umfasste 660 Kolben. 


Der pg-Wert wurde im allgemeinen 
Der eingeimpfte Pilz 


Der 


Tabelle 


Wachstum und Mykorrhizaentwicklung einjühriger Kiefern, aufgezogen 


konzentrationen unter aseptischen 


Anzahl untersuchter Pflanzen 
Trockengewicht des Sprosses in шр. 
Trockengewicht der Wurzel in mg . 


Verhältnis Spross/ Wurzel à 
Durchschnittslänge des Stengelsin mm 


in mm z 
Anzahl Kurzwurzeln je Pflanze 
Anzahl Nadeln je Pflanze . 
Durchschnittliche Nadellänge in mm 


A- und B-Myk. in % der Kurzwurzeln 


Anzahl untersuchter Pflanzen e 
Trockengewicht des Sprosses in mg . 
Trockengewicht der Wurzel in mg . 


Verhältnis Spross/ Wurzel : 
DurchsehnittslüngedesStengelsin mm. 


Durchschnittslänge der Langwurzeln\ 


“in mm e à 
Anzahl Kurswurzeln je Pflanze 
Anzahl Nadeln je Pflanze . . 
Durchschnittliche Nadellänge in mm 


A- und B-Myk. in % der Kurzwurzeln 


Durchschnittslänge der Regno 
-J 


. | 


Po 
No | N, | N, | 
Rhiz. | Unge- | Rhiz. | Unge- | Rhiz. Unge- 
ros. | impft ros. impft ros. impft: 
0,5 g Glukose 
| 10 10 | 10 10 10 10 | 
| 
(16,8 £ 1,4/17,1+1,6/28,1+1,7 29,7 + 2,0|40,8 + 2,1/45,1+ 2,2 
8,23-0,6| 9,0+0,9111,9+ 0,9.13,1 + 1,2|14,3 + 0,9|16,2 + 1,3 
2,0 1,9 2,4 2,3 2,9 2,8 
30 | 3 40 41 39 40 
115 112 152 200 156 171 | 
33 38 39 50 28 40 | 
21 22 22 23 26 26 | 
11 11 16 16 18 19 | 
4+0,3 == 28+ 1,4 = 12+1,2 — | 
5,0 g Glukose 
10 10 10 | 10 | 10 10 | 


17,5+1,5j18,2+1,8/28,5+ 1,4 29,2 1,6 41,2 1,9 41, 7:16 
| 8,2-0,4 9,2+0,5 11,4+1,212,7+6,9 14,4+ 1,2|16,4-- 0,8 


2,1 1,9 2,4 2,3 2,7 2,5 
32 31 41 41 40 42 
102 110 127 163 124 135 
18 24 19 28 17 28 
20 20 22 23 25 26 
11 11 15 16 17 18 

o | — 14-12], — | 10t10 — 
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Versuchsergebnisse. Durch Erhöhung der Stickstoffkonzentration 
in der zugeführten Nährlösung nahmen die Pflanzen merkbar an Trok- 
kengewicht zu, wie aus Tab. 38 und Fig. 54 hervorgeht. Dagegen be- 
einflusste Phosphorsäurezusatz die Pflanzenentwicklung nur unbedeutend; 
der Vorrat der jungen Keimlinge an diesem Stoff vom Samen her scheint 
also für die erste Entwicklung voll ausreichend gewesen zu sein. Fer- 
ner konnte bei den Versuchen mit den verschiedenen Zuckerzusätzen 
kein Unterschied im Trockengewicht der Pflanzen festgestellt werden. 
Bei erhöhter Stickstoffzufuhr wurden die Nadeln viel länger und kriif- 


3S: 


in Nährlösung mit variierenden Glukose-, Stickstoff- und Phosphor- 
Verhältnissen. Versuch 11. 


P, P, 
N; | Ny | N, | N; N; | 
Rhiz. Unge- Rhiz. | Unge- | Rhiz. | Unge- Rhiz. Unge- Rhiz. Unge- 
ros. impft ros. | impft ros. | impft ros. impft ров. impft 
per Liter | 
10 | 10 10 10 | 90 їй | ff Aol 6 10 | 
48,7+2,4 46,9+ 2,3) 17,4 1,8/16,8 + 1,5,29,4 1,6 31,4+ 1,7 45,7 + 2,0/50,0 + 2,4 58,2 + 2,1 57,2 + 2,2 
| | | | | 
17,1+1,1 17,0+1,0| 9,1+0,8) 8210920111 14,4+ 1,0/13,2 + 0,9!14,8 + 1,3 15,7:+ 1,4 15,0+1,0 
| 
2,8 2,8 1,9 2,0 2,4 2,2 3,5 3,4 | 3,7 3,8 | 
41 40 3l 31 42 42 40 40 | 39 41 
118 122 | 117 121 172 206 150 181 | 121 142 
20 22 29 49 42 57 15 26 30 34 
25 24 18 19 21 22 29 30 40 40 
20 20 11 11 16 17 22 23 24 24 
0 — 8-03 — | 32t24 e 14+1,4 — T 55023 == 
per Liter 
10 10 | 10 10 10 | 10 10 D | 10 10 | 
48,6 + 2,4 48,2 2,6 18,2 + 12 17,9+ 1,0 31,5+ 2,2/34,1 + 2,6|49,5 + 2,4 52,1 + 3,1 61,5+ 2,2/66,2 + 3,0) 
17,6+1,2 17.4+1,1 8,0+0,3| 8,44+0,5,14,0+0,9 15,4+0,7 17,8 + 1,7 18,9+1,6 18,9 + 1,5/20,3 + LA 
2,8 2,8 | 2,3 2,1 2,2 2,2 2,8 өлү | 3,4 3,2 
41 44 | 3l 32 41 | 42 | 40 40 41 42 
108 128 107 124 140 | 182 | 157 | 201 128 166 
15 21 | 36 41 31 42 | 32 ++ 13 24 
26 26 | 20 19 22 23 30 31 41 41 
19 I9 | 11 11 19 J m ,2 22 23 23 23 
S | = | atos == 302,3] = 40129  — | Bid = 
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Tabelle 
Р, | 
N, | N, | N, 
Rhiz. Unge- | Rhiz. Unge- | Rhiz. Unge- 
ros. impft r08. impft | ros. impft 


0,5 g Glukose 
Anzahl untersuchter Pflanzen . . . 9 | 10 9 10 —| - "TO 9 
Trockengewicht des Sprosses in mg . |17,6 + 1,3]17,7 + 1,2]31,7 + 1,8/34,2 + 2,1149,7 + 2,3154,1 + 3,0 
| Trockengewicht der Wurzel in mg . | 9,4+1,3| 9,3 +0,7/13,8 + 0,8/15,3 + 1,0/14,1 + 1,2|16,4 + 1,3 


Verhältnis Spross/Wurzel . . . . . 1,9 1,9 2,3 2:9 8,5 3,3 
Durehschnittslängedes Stengelsinmm 32 31 43 42 41 41 
ee ug gege Эз 116 134 201 241 181 203 
Anzahl Kurzwurzeln je Pflanze . . 26 31 21 38 24 31 
Anzahl Nadeln je Pflanze ..... 16 16 21 22 24 25 
Durchschnittliche Nadellänge in mm 11 11 17 17 22 22 

| A- und B-Myk. in % der Kurzwurzeln | 73-06 — 24+1,5| — 8+0,3} — 


5,0 g Glukose 
Anzahl untersuchter Pflanzen .. . 10 J 10 Bg Al 9 9 | 
Trockengewicht des Sprosses in mg . |17,3 + 1,3]17,4 + 1,0 33,0 + 2,2 34,1 + 2,1 49,2 + 2,41 49,2 + 2,6 
Trockengewicht der Wurzel in mg . | 8,4+0,6| 8,6+0,7|13,7 + 0,8|14,0 + 0,817,2 + 1,1/18,0+1,3 


Verhältnis Spross/Wurzel . . . ; 2,1 2,0 2,4 94 | 2,9 2:7 
Durchschnittslängedes Stengelsin mm 30 31 40 40 | 4l | 44 
Bid addi qe der Langwurzeln| 96 114 131 188 | 142 207 
Anzahl Kurzwurzeln je Püanze = 5 21 26 21 40 | 20 | 31 
Anzahl Nadeln je Pflanze . . . . . 18 19 22 22 | 26 27 
Durchschnittliche Nadellänge in mm 11 11 mu HH 22 | 22 
A- und B-Myk. in % der Kurzwurzeln 6+0,4 — 382 1,8] — 42+2,5 — 


tiger (sowie von einem dunkleren Grün), die Wurzeln dagegen kürzer 
und weniger verzweigt. 

Aus Tab. 38 ergibt sich weiter, dass keine grösseren Unterschiede 
in der Entwicklung zwischen geimpften und ungeimpften Pflanzen be- 
standen. In der Regel scheint aber das Trockengewicht bei den unge- 
impften im Durchschnitt etwas höher als bei den übrigen gewesen zu 
sein. Die Wurzellänge der ungeimpften Pflanzen war im Durchschnitt 
beinahe überall grösser als die der geimpften, besonders in solchen 
Versuchsserien, wo die Pilze Mykorrhiza gebildet hatten. 

Hinsichtlich der Mykorrhizaentwicklung zeigen Tab. 38 und Fie. 
54—55, dass sie äusserst schwach war, wenn sowohl Stickstoff wie Phos- 
phor in den Kolben fast gänzlich fehlten (Serie N,P,). Wurde Phos- 
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1 


137 


Р, Р, 
| БНЗ ылын | pom 
Ë N, N, | N, | N, | N, | 
Rhiz, Unge- | Rhiz. Unge- | Rhiz. Unge- | Rhiz. | Unge- | Rhiz. Unge- | 
ros. ” | impft ros. impft ros. impft ros. | impft ros. impft | 
per Liter 
i в 9 | ae | 8 9 9 ee «| 9 Ee 
> 58,5+2,6 60,6+3,2 18,0+1,7 20,4+ 1,8/30,4+ 1,6/28,4 + 2,1146,3 + 2,8 47,4+ 2,6|52,5+ 2,8 53,1+3,2 
14,4+1,4 17,1+1,5) 9,2+0,8 10,2+0,7|14,0 + 0,8|12,8 + 0,9|12,4+ 1,2 12,9 + 1,1/14,7+ 1,2/15,5+ 1,1 
i 4,1 3,5 2,0 2,0 2,2 2,2 27 | 3,7 3,6 3,5 
42 43 te 81 41 43 42 41 42 42 
139 | 185 129 166 144 162 121 138 101 109 | 
16 19 29 | 27 25 41 29 | 24 16 16 
40 40 18 20 24 24 31 32 28 98 | 
23 | 23 11 11 17 17 91 21 20 ggs | 
& | — 7+0, — 22+1,5, — 0 — 0 — | 
per Liter 
| 9 | 10 9 8 | 10 10 | 8 | 9 E 8 
| 57,6 +2,3 60,0-- 2,6. 17,1 3- 1,0117,1 3- 0,8 29,8 + 1,4/30,1 +2,0 47,242,4 47,4+2,6 53,84 2,3 53,6+2,1 
|18,1+1,5 19,4+1,1| 8,8+0,7 8,7-0,5 14,0+1,1 14,2+ 0,9 15,9+1,1 16,0+1,2 14,5 - 1,4 15,6 - 1,5. 
al 81} 1,9 2,0 2,1 2.1 3,0 3,0 37 | 34 
4 | 42 31 32 40 41 41 41 2 | 42 
13 | 154 98 114 111 134 146 152 115 124 
21 | 27 15 19 | эз 35 24 38 | 2 25 
40 42 18 18 24 25 32 32 30 30 
з | 33 H Wh. dk 16 16 21 21 21 22 
10408 — 8-05 — 33+2,3| — 35426 — | 0 — 


phor, aber kein Stickstoff zugesetzt (Serie N,P, usw.) dann erhöhte 
sich die Mykorrhizafrequenz etwas, wenn auch nur sehr unbedeutend. 
— Wurde dagegen der Stickstoffzusatz erhöht (Serie N,), so stieg das 
Mykorrhizavorkommen ziemlich stark an, besonders wenn ausserdem 
Phosphor zugeführt wurde (Serie N,P, usw.) — Bei weiterem Stickstoff- 
zusatz (Serie N,) ging die Mykorrhizabildung wieder zurück. Wurde 
der Phosphorzusatz in diesen Füllen erhöht (Serie N,P, usw.), so zeigte 
sich ein bedeutender Unterschied zwischen den Versuchsserien, in denen 
nur 20 mg Glukose je Kolben, und jenen, wo 200 mg je Kolben zuge- 
führt wurden, und zwar derart, dass die Mykorrhizafrequenz in den 
einen deutlich sank, in den andern aber sehr stark anstieg. In der 
Serie N,P, war somit die Mykorrhizafrequenz im ersten Falle 0 %, im 
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gen in Sand 


hosphorkonzentra- 


Nährlösung. Versuch 11. 


g einjähriger Kiefern, aufgezo 


unter aseptischen Verhältnissen bei verschiedenen Stickstoff- und P 
tionen und mit Zusatz von 0,5 g Glukose per Liter 


Fig. 54. Wachstum und Mykorrhizaentwicklun 


Fig. 55. Wachstum und Mykorrhizaentwicklung einjähriger Kiefern, aufgezogen in Sand 


enen Stickstoff- und Phosphorkonzentra- 


tionen und mit Zusatz von 5 g Glukose per Liter Nährlösung. Versuch 11. 


unter aseptischen Verhältnissen bei verschied 
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zweiten dagegen 35% (vel. Fig. 54 und 55). — Beim höchsten Stick- 
stoffzusatz schliesslich (Serie N;) zeigte sich keine Mykorrhiza, wenn 
nicht auch Phosphor in mässigen Mengen zugesetzt wurde (Serien N;P, 
und N,P,), wo sich etwas Mykorrhiza bildete, besonders in den Ver- 


suchsserien mit dem höchsten Zuckerzusatz. Bei der stärksten Phos- 


Fis. 56. Nicht infizierte, dunkelbraune Kurzwurzeln ohne Wurzelhaare bei einjähriger 


Kiefer, aufgezogen in Sand unter aseptischen Verhältnissen. Serie N,P, (vgl. Tab. 37. 
10fache Vergr. Versuch 11. 


phorzufuhr (Serie N,P,) war die Mykorrhizabildung wieder ganz unter- 
drückt. 

Das Aussehen des Wurzelsystems ist in diesem Zusammenhang von 
grossem Interesse, da man durch dessen Untersuchung am Ende des 
Versuchs ein gutes Verständnis bekommen kann für die Leichtigkeit, 
womit sieh in den einzelnen Fällen Mykorrhiza bildete. Es zeigte sich 
in den vorliegenden Versuchen ebenso wie in den Topfversuchen, dass 
die orössten Unterschiede durch die Variationen in den Stickstoffkon- 
zentrationen verursacht waren. Wenn Stickstoff in den Versuchskolben 
fast vollie fehlte (Serie N,), dann waren die Kurzwurzeln in der Regel 
schmal, dunkelbraun und oft verzweigt, ferner fehlten ihnen meistens 
einzlich Wurzelhaare (Fig. 56). Der eingeimptte Pilz wuchs besonders 
schlecht unmittelbar am Wurzelhals und drane nicht an den Wurzeln ent 
lane in die Tiefe. — Wurde Stickstoff in niedriger Konzentration zuge- 
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Fig. 57. Typische A-Mykorrhizen bei einjähriger Kiefer, aufgezogen in Sand unter asep- 
tischen Verhältnissen. Serie N,P, (vgl. Tab. 37). Die Pflanze mit Rhizopogon roseolus 
geimpft. 10fache Vergr. Versuch 11. 


Fig. 58. Längsschnitt einer in Fig. 57 abgebildeten Mykorrhiza, konstituiert von Ahi- 

zopogon roseolus. Von dem dicken (etwa 35 p) Mantel (links? geht ein kräftiges HAR- 

riGsches Netz aus, das jedoch nur die äusserste Zellschicht der primären Rinde um- 
gibt und nach innen viel dünner wird. 650fache Vergr. Versuch 11. 
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führt (Serie N,), dann trat wie erwähnt optimale Myhorrhizabildung ein, 
besonders wenn ausserdem Phosphor zugesetzt wurde (Serie N,P, usw.).' 
Fir. DT zeigt eine typische Wurzelpartie mit kräftigen Mykorrhizen aus 
der Serie N,P,. Die Hyphen des Pilzes umspannen hier so gut wie 
das ganze Wurzelsystem und ‘bildeten bei den zu Mykorrhizen umgebil 
deten Kurzwurzeln einen dicken (bis zu 40 p), lockeren Mantel. von dem 
nach innen ein um die äusserste Zellreihe der primären Rinde liegen- 
des, gut ausgebildetes Harrıssches Netz ausging, das jedoch nur sel- 
ten bis an die Endodermis hinanreichte (Fie. 58). In anderen Fällen 
war der Pilz besonders gut entwickelt und umspann den grössten Teil 


Fig. 59. Nicht infizierte, hellgelbe Kurzwurzeln mit Wurzelhaaren bei einjühriger kie- 
fer, aufgezogen in Sand unter aseptischen Verhältnissen. Serie N,P, (vel. Tab. 37. 
10fache Vergr. Versuch 11. 


des Wurzelsystems. bildete aber trotzdem in der Regel keine Mvykor- 
rhiza (z. B. in Serie N,P,). Überhaupt schien der Pilz in allen Ver- 
suchsserien ausgezeichnet wachsen zu können, auch in denen. wo sich 
gar keine Mykorrhiza bildete; für das Wachstum des Pilzes scheint der 
Zuckervorrat im Substrat entscheidend zu sein. Beim höchsten Zucker- 
zusatz hatte somit der Pilz den Sand in der Regel vollkommen durch- 
wachsen und ihn zu einer festen, zusammenhängenden Masse ver- 
wandelt. 

Wie bereits erwähnt, wirkte ein erhöhter Stickstoffzusatz hindernd 
auf die Mykorrhizabildung, und auch das allgemeine Bild des Wurzel- 
systems wurde von der Stickstoffkonzentration stark beeinflusst. In 

| Dass die Mykorrhizafrequenz niemals hohe Werte erreichte s, Tab. 35, dürfte mit 
gewissen Faktoren zusammenhängen, die bei den unnatürlichen Verhältnissen in den 
Kolben nicht optimal gehalten werden konnten. Nähere Untersuchungen uber diesen 


Punkt sind nicht vorgenommen worden. 
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Serie N, waren die Wurzeln durchwegs von einem helleren Gelbbraun 
sowie oft reich mit Wurzelhaaren versehen (Fig. 59). — Wurde der 
Stickstoffzusatz weiterhin erhöht (Serie N,), so verkürzte und verdickte 
sich das Wurzelsystem oft stark; es zeigte dann nur eine geringe An- 
zahl dicke, keulenförmig angeschwollerfe, unverzweigte Seitenwurzeln 


Fig. 60. Das ganze Wurzelsystem einer einjährigen Kiefer, aufgezogen in Sand unter 

aseptischen Verhältnissen. Serie N.P, (vgl. Tab. 37). Das Wurzelsystem ist stark ver- 

kürzt und verdickt; kolbenfórmig angeschwollene Spitzen. Trotz Impfung mit Rhizo- 
pogon roseolus hat sich keine Mykorrhiza gebildet. 10fache Vergr. Versuch 11. 


mit Wurzelhaaren in den basalen Teilen (Fig. 60; vgl. Bsörkman 1940, 
Fie. 1 und 22). 

Die Stickstoff- und Phosphoraufnahme der Pflanzen erwies sich im 
alleemeinen proportional zu den zugeführten Mengen dieser Stoffe, wie 
sich aus Tab. 39 ergibt. Die Stickstoffaufnahme ist prozentual kaum von 
den verschiedenen Phosphorzusätzen beeinflusst worden, und der Phos- 
phorgehalt wurde von den wechselnden Stickstoffkonzentrationen gar 
nicht verändert. Tab. 39 zeigt, dass auch der Kalium- und der Kal- 
ziumgehalt von den Variationen in den Stickstoff- und Phosphorzusiitzen 
nicht berührt worden war. 
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Tabelle 39. 


Stickstoff, Phosphor, Kalium und Kalzium (in % des Trockengewichts) 

in einjährigen Kiefern, aufgezogen in Nährlösung mit variierenden Glu- 

kose-, Phosphor- und Stickstoffkonzentrationen unter aseptischen Ver- 
hiltnissen. Versuch 11. 


| | 
Р, | Р, | P, P, 
Ry | TR, | | NE IE. Me Sk и Гы руга, Е: N; | 
Spross 0,5 g Glukose 
N |0,94 |1,98 2,59 |3,23 |1,23 |2,00 |3,04 |3,28 11,08 11,91 19.07 [3,40 |1, 21 ^ ,14 |3,17 |3,26 
P 10,1800,168 0,168 0,186 0,222 0,224 0,304 0,368 0,246 0,273 0,401 0,413 0,263 0,324/0,531/0,561 
K 10,89 | — 1,09 | — (0,96 | — |L08| — 112 — |1,26 | — [дё | — |114 | — 
Ca |0,314, — 0,313) — |0,308| — |0.315 — |0,309| — 0,944) — 0,300] — 0,297 — 
Wurzel 0,5 g Glukose 
N 0,86 |1,35 2,21 |2,87 0,87 |1,58 |2,46 2,97 |0,93 [1,43 2,49 2,92 |1,02 11,48 |2,56 E 
P  |0,201/0,171 0,188 0,200 0,336 0,346 0,357 0,359 0,436 0,451 0,459|0,481 0,670 0,702|0,714 0,723 
К |0,79 | — 0,82 | — 0,88 | — [0,97 | — [1,00 | — 1,04 | — | — |0,98 
Ca |0,513| — !0,504| — |0,504) — |0,451| — |0,448| — [0,440 — 0,501 — 10,431 — 
Spross 5,0 g Glukose 
N (1,04 |1,88 |2,66 3,26 [1,05 мейн = 3,49 |1,12 |1,84 |2,95 wei 1,31 11,72 `= 3,41 
P 0,249 10,31110.30710,235 0,282 0,369|0,363 0, 393 0,429|0,440|0,608 
| Wurzel 5,0 g Glukose 
N 0,98 [1,34 2,39 13,10 ies 1,47 |2,33 E 1,04 [ae 12,51 |3,18 |1,07 11,38 2,42 |3,34 
P 10,207 0,346|0,358|0,387|0,388|0,436|0,457 0,488|0,475|0,665.0,657|0,691/0,715 


Somit hat sich gezeigt, dass eine mässige Stickstoffkonzen- 
tration (nicht zu hoch, aber auch nicht zu niedrig; Stickstoffgehalt 
im Spross etwa 2% des Trockengewichts) für die Mykorrhizakonsti- 
tution notwendig war, ferner, dass Phosphor bei einer sol- 
chen günstigen N-Konzentration in hohem Grade stimu- 
lierend auf die Mykorrhizabildung wirken konnte. Auch bei 
höherer Stickstoffkonzentration (ungefähr 3% N in den oberirdischen 
Teilen) konnte indessen Phosphorzufuhr günstig wirken, wenn sich aus- 
serdem Zucker reichlich im Substrat vorfand. 

Besonders interessant ist, dass Mykorrhizabildung bei einem bedeu- 
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tend höheren Stickstoffgehalt vorkommen konnte (der bei den Versuchen 
im Spross durchschnittlich 3,49 % N ergab), wenn sich im Substrat 
viel Zucker vorfand. Der in den Kolben befindliche Zucker konnte so- 
mit denselben Einfluss auf die Mykorrhizabildung ausüben wie starke 
Belichtung in natürlichem Substrat (vgl. Versuch 2). Um die Bedeutung 
des Lichtes für die Mykorrhizabildung bei wechselnden Stickstoffkon- 
zentrationen im Substrat näher zu erforschen, wurde folgender Versuch 
angestellt. 


Versuch 12. Die Mykorrhizabildung bei verschiedenen Lichtstärken sowie 
variierenden Stickstoff- und Glukosekonzentrationen im Substrat. (1939) 


Versuchsanordnung. Die zugesetzten Nährlösungen waren die gleichen, 
die in den Serien N,P;, N,P,, N,P, und N;P, in Versuch 11 angewendet 
wurden (s. Tab. 37). Glukose wurde auch in denselben Konzentrationen 
zugeführt wie in diesem Versuch (je 0,5 und 5 g per Liter). Der einge- 
impfte Pilz war Rhizopogon roseolus. Die Versuchspflanzen erhielten teils 
39, teils 14 oder 10 % Licht. 480 Kolben wurden angewendet. 


Versuchsergebnisse. Fig. 61 zeigt, dass bei den niedrigsten Licht- 
stärken (10 und 14 %, vgl. Fig. 22) die Pflanzenentwicklung in allen 
Versuchsserien sehr gleichartig war. In diesem Falle war der unzu- 
reichende Lichtzutritt der wachstumsbegrenzende Faktor. Die Zunahme 
des Trockengewichts bei Erhöhung der Lichtstärke bis hinauf zu 39 % 
Beleuchtung war, wie Fig. 61 zeigt, am stürksten in den Kolben, denen 
die hóchste Stickstoffmenge zugeführt wurde. Die Kurven für die 
Wachstumssteigeruug bei erhóhter Beleuchtung stimmten somit im Prinvip 
mit den entsprechenden Wachstumskurven in Versuch 2 überein (vgl. 
Fig. 22) Wie in diesem Versuch konnte eine grössere Konzentration 
löslichen Stickstoffs erst bei ausreichender Beleuchtung ausgenützt wer- 
den (vgl. Tab. 40). 

Mykorrhiza bildete sich überhaupt nicht bei 10 % Licht, kam dagegen 
in gewissen Fällen bei 14 % Beleuchtung vor. Ebenso wie bei 39 % 
Licht (s. Versuch 11) war die Mykorrhizafrequenz bei dieser Lichtstürke 
am hóchsten bei einer müssigen Stickstoffkonzentration im Substrat 
(Serie N,) und am niedrigsten bei einer hohen Zufuhr (Serie N;), oder 
wenn nur äusserst wenig Stickstoff zugeführt worden war (Serie N,). 
Gemäss Fig. 61 kam Mykorrhiza bei hohem Stickstoffzusatz (Serie М№,), 
aber bei niedriger Zuckerkonzentration nur bei der hóchsten Bestrah- 
lungsstürke (39 %) vor, bei einer hohen Zuckerkonzentration dagegen 
auch bei 14 % Licht. Hieraus ergibt sich, dass eine für die Mykorrhiza- 
bildung in gewissen Füllen unzureichende Lichtmenge bis zu einem be- 
stimmten Grade kompensiert werden konnte durch eine höhere Zucker- 
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Stickstoff und Phosphor (in % des Trockengewichts) in einjährigen Kie- 
fern, aufgezogen in Nährlösung mit variierenden Glukose- und Stickstoff- 
konzentrationen bei verschiedenen Lichtstiirken unter aseptischen Ver- 
Versuch 12. 
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Spross 
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07 


һо 
x4 
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| N, |м, 


æ |1,60 2,46 3,40 3,81 
Ф |1,17 12,16 3,29 3,46 [1,14 
% |1,13 2,00 |3,01 


% 10,302 0,288 0,336 0.373 0,265 
| | 
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¿ 0,222 0 224 0,304 0,368/0,226/0,242 


Wurzel 


‚og Glukose 


0,5 g Glukose 


5,0 g Glukose 


1,53 


2,28 11.05 


| 
P 
| | 


0,293 0,338 
0,278 0,287 0,327 


| 
0,367 


Symb. Bot. Ups. VI: 9. 


3,90 |0,87 


3,64 
3,49 


0,351 
0,350 


Ns | Ns | No | 


N, 


| 

l 

N, Ne | Ns | No 
| 

1,58 2,46 2,97 1,01 

1,07 |1,89 2,77 3,12 |1,08 


1,44 2,18 3,28 (3,60 1,16 


| 


| | 
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konzentration im Substrat. Wenn der Stickstoffvorrat sehr gering war 
(Serie N,), dann konnten weder eine erhöhte Lichtmenge noch ein 
gesteigerter Zuckerzusatz die in diesem Falle besonders niedrige Mykor- 
rhizafrequenz erhöhen. 

Hinsichtlich der Mykorrhizabildung kann im übrigen bemerkt werden, 
dass in den Versuchsserien mit Beschattung der eingeimpfte Pilz oft 
eine starke Entwicklung erfuhr, den Sand völlig durchwuchs und ein 
kräftiges Luftmyzel bildete, auch in solchen Fällen, in denen keine My- 
korrhizabildung zustande kam. Besonders war dies jedoch der Fall in 
den Kolben mit den höheren Zuckerzusätzen, wenn reichliche Mykor- 
rhizabildung vorlag. Der Versuch hat somit weiterhin bestätigt, dass 
die Mykorrhizabildung in hohem Grade von der den Pflanzen zugeführ- 
ten Lichtmenge abhängig ist, ferner, dass bei hoher Konzentration von 
löslichem Stickstoff im Substrat zur Entstehung von Mykorrhiza eine 
grössere Lichtstärke erforderlich ist als bei niedrigerer Stickstoffkon- 
zentration. 


4. Der Einfluss von Kalium und Kalzium. 


Versuch 13. Die Mykorrhizaentwicklung bei verschiedenen Konzentra- 
tionen von Kalium und Kalzium im Substrat. (1939) 


Versuchsanordnung. Die Versuchskolben wurden bei voller Beleuch- 
tung (39 %) im MÖLLER-Gewächshaus aufgestellt. In allen Versuchsserien 
wurden folgende Stoffe in konstanten Mengen verwendet: 


(NEL PO n we en sw me аз з оз 2065,7 BE рес Liter Nährlösung 
(NH4SO, e . e " e ° * ° TE,- ° А . г é 4,2 > > > > 
MESO P IQ 265 ъа goa a ШОО >» » > > 
Glukose . . . : on ee Su Oe > > > > 


Ferricitrat 1,2 ccm 1 %iger Lösung per Liter 


Die sonstige Zusammensetzung der verwendeten Nährlösungen ergibt sich 
aus Tab. 41. Die Nährlösung K,,Ca,, ist identisch mit der Nährlösung N,P, 
aus Versuch 11. K wurde im Verhältnis 1:10:100 und Ca im Verhältnis 
1:10:100:1 000 variiert. Durch Vorversuche wurde die Notwendigkeit kon- 
statiert, K und Ca in besonders weiten Grenzen zu variieren, damit die 
Unterschiede in der Entwicklung der Pflänzchen und ihrer Mykorrhiza bei 
konstantem Stickstoff- und Phosphorgehalt im Substrat hervortreten können. 

Der eingeimpfte Pilz war in sämtlichen Versuchsserien Rhizopogon ro- 
seolus. Der Versuch umfasste 480 Kolben. 


Versuchsergebnisse. Wie aus Tab. 42 hervorgeht, nahm das Trocken- 
gewicht der Pflanzen bei starker K-Zufuhr etwas zu; bei dem höchsten 
K-Zusatz ging dagegen das Trockengewicht der Wurzel sehr kräftig zu- 
rück. Eine kleine bis mässige Ca-Konzentration beeinflusste die Pflanzen- 
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Tabelle 41. 
Nährlösungen. Versuch 13. 


| | mg/Liter Nährlösung | mg je Kolben Pu 
Weruüelas- LI — it ent, > 

ie | ee | CaCl, | KH,PO, 108 к | Ca | fons са 
K,Ca, | 5,0 49.8 462,5 | 0,57 072| 64 | 5,8 
K,Cme | | 50,0 49.8 462,5 0.57 7,20] 63 | 58 
K Coi |! 500.0 49,8 | 4625 | 057 72,07; 63 5,7 
K 8,550 5 000,0 49,8 462,5 0,57 720,72| 6,3 | 5,7 
Ж „ба | 5,0 498,7 71 | 572 0,72 | 6.3 58 
Ka | 50,0 | 498.7 Kx "pets 7120| 63 58 | 
Ki Cm, | 500,0 | 498,7 7,1 5,72 | 7207| 63 5,7 | 
E Hd 5000.0 | 498,7 SI 5,72 | 120,72| 6,3 5,8 
K; Cs 2 454,5 5.0 505,8 | 5720 | 0,72) 62 5,7 
KıooCar | 2454,5 50.0 | 505,8 | 57,20 | 7,20| 6,3 5,7 
К,ооСазоо | 24545 500.0 | 505,8 | 57,20 | 72,07| 6,3 5,7 
KiooCaiooo | 2454,5 5,000.0 | 505,8 | 57,20 | 720,72| 63 5,8 | 


entwicklung nicht, während ein höherer Zusatz (Serie Са) die Ent- 
wicklung des Wurzelsystems stark reduzierte, und eine sehr grosse Zu- 
fuhr (Serie Са, ооо) offensichtlich toxisch auf die Entwicklung sowohl des 
Sprosses wie der Wurzel wirkte, besonders wenn gleichzeitig die K- 
Konzentration hoch war. Bei den höchsten Ca-Konzentrationen starben 
die Versuchspflanzen oft; die überlebenden wurden alle mehr oder 
weniger gelbgrün und verkümmerten. Die Wurzeln waren immer be- 
sonders kurz und an den Spitzen keulenförmig angeschwollen; Wurzel- 
haare fehlten stets. In der Serie Ky, Ca,oo waren die Wurzeln völlig 
unverzweigt. 

Was die Mykorrhizabildung anbelangt, so wurde diese von kleinen 
oder mässigen K- und Ca-Zufuhren nicht beeinflusst (Serien K,Ca, — 
K,Ca,q, sowie Serien K,,Ca, — К,„Са, о), während dagegen bei stürkerem 
K-Zusatz (Serie Ку) die Mykorrhizabildung völlig unterdrückt war ausser 
in dem Fall, wo nur ganz unbedeutende Kalziummengen vorhanden waren 
(Serie K, Ca, Bei der höchsten Kalziumkonzentration (Serie Сауу) 
war jegliche Mykorrhizabildung vollkommen unterdrückt, und auch der 
Pilz sehien im Substrat nicht gewachsen zu sein. Dass Mykorrhizabildung 
in diesem Versuch ganz ausblieb, dürfte durch rein toxische Effekte auf 
sowohl Pflanze wie Pilz erklärt werden können. 

Tab. 43 zeigt den Gehalt der Pflanzen an aufgenommenen Nührstoffen. 
Weder die Stickstoff- noch die Phosphoraufnahme scheint durch die Va- 
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Tabe 


Wachstum und Mykorrhizaentwicklung einjähriger Kiefern, aufgezog 
unter aseptischen Ve 


| | K, Kyo 
| — TE S - 
Ca, Са, | Са, | Са ооо Са, 
| Rhiz.| Unge-| Rhiz.| Unge- Rhiz.| Unge-| Rhiz.| Unge-| Rhiz.| Ung 
| | ros. |impft| ros. |impft, ros. |impft| ros. |impft| ros. |imp 
| | | | | | | 
i Anzahl untersuchter Pflanzen | 20 20 20 IO | 18 19 16 | 17 | 90 | 20 
| | | 
Trockengewicht des „енне: 24,2 |25,2 |25,2 | 25,5 |20,0 21,2 |16,9 |16,7 | 30,4 | 324 
in mg 1,9] АЛ ELS £152) ELO #12) 20:8), Zog #21] 33 
i ! 
Trockengewicht der Wurzel | ‚12,4 | 13,0 12,0 | 12,2 6,3 6,8 2,1 2.0 114,92 | 15,4 
in mg +0,8! +0,9| +0,7| 40,8) +0,5, +0,7 +0,2) +0,3 °+0,7| +c 
| Verhältnis Spross/Wurzel . .| 20| 1,9) 21| 21| 32 31) 80| 83| 2194 


Durchschnittslänge des Stengels | | 


in mm. 


| Durchschnittslänge der Lang- | 


wurzeln in mm . 


| Anzahl Kurzwurzeln je Pflanze | 39 52 28 44 97 1.196 3 4 35 
Anzahl Nadeln je Pflanze | 
| Durchschnittliche — 


| in mm. | 
‚4- und B-Myk. in % der I 30 | 34 33 | 31 
wurzeln А .| £31) — | £34, — | +28 — 0 | — | #30 


43 43 44 45 44 44 32 33 | 40 
161 |180 1170. |178 |126 !137 22 23 | 180 


22 23 24 24 20 21 14 13 21 


16 | 17 17 17 20 21 15 15 16 


Tabelle 43. 


Stickstoff, Phosphor, Kalium und Kalzium (in % des Trockengewichts) 
in Kiefern, aufgezogen in Nährlösung mit variierenden Kalium- und 
Kalziumkonzentrationen unter aseptischen Verhältnissen. Versuch 13. 


Ca, | Caro 


N 1,88 | 1,99 | 
P 0,307) 0,312 
K 1,32 | 1,23 

Ca — |0,268| 0,288 


N 1,56 | 1,70 
P 0,437 0,445 
К 0,91 [0,94 


Ca 10,539 0,553 


| 0,71 | 0,58 | 10,96 - 0.94 | 0,85 0 62 


8 


K, | Kyo | Kioo 


t ' 
ч, | a Ve е | " 
C oov | Ca, | Caio | Са, Са, 


| 
ч, `~ je ` 
Cargo Саве | Ca, | Caro | Ca,oo 


Spross 
204 | — |2,06 ` 2,11 | 2,08 | — |2,14 | 2,25 | 234 | — 
0318| — | 0,321 0,312) 0,307 — ре” 0,311 0,317 | 


1,05 | 0,86 ‚1,10 1,26 1,01 | 0,90 |2,55 |2,62 | 2,51 | 1,06 


0,468 0,914 | 0,292 0,323, 0,456 | 0,920 0, 320 0,366 0,554 | 1,210 


Wurzel 
0,415 | = 0,413 0, 451) 0,430 | 0,428 0,418 


1,81 | — we Eod len col bos Жа — | 
| (449 1,51 | 1,08 Ре 
| | | 
| 


0,991 1 440. 0,509 0,524 0,581. 1,451 | 0,448. 0,457 0,506 | 1,640 
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A 


<. 


in Nährlösung mit variierenden Kalium- und Kalziumkonzentrationen 
hültnissen. Versuch 13. 


| К | Denm | 
` : H | r ` m `. I ` | ` | 

| Cayo | Са оо | Саџооо | Са, | Са Em | Са ооо | 
Rhiz. | Unge- | Rhiz. | Unge- Rhiz. Unge- | Rhiz. | Unge- | Rhiz. Unge- | Rhiz. |Unge | Rhiz. Unge- 
жах. | impft | ros. |impft ros. |impft | ros. |impft | ros. |impft ros. |impft| ros. |impft 


| | | | | | | 
NN I MN Би па НА xd Du Mu МЕКЕ GM 


| | | | 
29,1 304 32,4 |343 176 [174 !38,2 |394 394 404 31,4 34,0 9,4 9, 


1 
+14| ELO) LA| t15| +1,6| ELS 2,1] #19 [| 2:3) 594] L2, TEB 1,2) +514 

|120 134 81 |90 |924 |25 | 84 | 85 | 7,8 &4. T| 68 68 |un4 18 

| £65, £07, *0,6| +0,7 +02 +03 +03| +0,4| +0,3 +03| £02, Zog +01| Fos 
2,4 2.3 40| 381 73| 70| 45| 46! 50 48! 48 52| 6,7 7,0 | 


40 40 | 41 42 | 43 | 43 | 43 | 43 | зв | 38 


| 
172 | 206 | 150 | 172 | 22 | 24 | s2 | 90 | 78 | 71 | 52 | 62 | 19 | 19 | 
41) 8 | 29 | 4 p 7-| 4 @ 38 |-22-| HECK 
1 | 22 | 23 | 28 | 14 | 14 | 2 | 26 | 27 | 28 | 18 , 19 | 12 |12 
16 | 17 | 18 | 18 | 15 | 15 | 19 20 20 | 20 | 16 ii | [и 
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riationen in den K- und Ca-Konzentrationen beeinflusst worden zu sein. 
Der von Lunpecirpu (1932) und anderen nachgewiesene Antagonismus 
zwischen K und Ca tritt deutlich in Erscheinung, indem nämlich einem 
hohen Ca-Gehalt in den Pflanzen ein niedriger K-Gehalt entspricht und 
umgekehrt. 

Zusammenfassend kann somit festgestellt werden, dass Kalium und 
Kalzium die Mykorrhizabildung bei den gezüchteten Kiefernpflänzchen 
nur bei sehr hohen Konzentrationen beeinflusste. In diesen Fällen 
wurde die Mykorrhizabildung völlig unterdrückt, während die Pflanzen 
sich gleichzeitig in hohem Grade pathologisch veränderten und ver- 
krüppelten. 


5. Der Einfluss von Wuchsstoffen. 


Versuch 14. Einwirkung von Aneurin, Biotin und Heteroauxin auf die 


Mykorrhizabildung. (1939) 


Aus den Untersuchungen Merıns und seiner Mitarbeiter (1939, 1940, 
1941, 1942) hat sich ergeben, dass die Mykorrhizapilze der Bäume im 
allgemeinen Aneurin-(Vitamin B,)-heterotroph sind. Es schien daher von 
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Interesse zu untersuchen, ob ein Zusatz von Aneurin unter aseptischen 
Verhältnissen irgendwelche Bedeutung für die Mykorrhizabildung hat. 
Gleichzeitig wurden auch einige orientierende Versuche mit zwei anderen 
Phytohormonen (vgl. Went 1939) ausgeführt, nämlich Biotin, das für 
alle Pflanzen notwendig zu sein scheint, sowie Heteroauxin (3-Indolyl- 
Essigsäure), das nachweislich direkt oder indirekt das Wurzelwachstum 
fördern kann (s. z. B. Tuımann & Lane 1938). 


1. Versuche mit Aneurin. 


a. Für den Versuch wurden 160 Kolben mit der Nährlösung N,P, 
(Tab. 37) verwendet. Es wurden 4 verschiedene Aneurinkonzentrationen 
benutzt (0,1, 1, 10 und 100 y je Kolben). In die Hälfte der Kolben wurde 
Rhizopogon roseolus eingeimpft. 

Tab. 44 zeigt, dass das Trockengewicht sowohl des Sprosses wie der 
Wurzel bei Aneurinzusatz etwas zunahm (vgl. Bonner & Bonner 1940), 
dass aber dagegen die Mykorrhizabildung sich im allgemeinen konstant 
verhielt. Wenn es der Bedarf des Pilzes an Aneurin wäre, der in erster 
Linie die Mykorrhizabildung verursachte, dann würde theoretisch ein 
Aneurinüberschuss die Mykorrhizafrequenz herabsetzen. Da dies, wie 
Tab. 44 zeigt, auch nicht bei Zusatz von 100 y je Kolben eintrat, scheint 
die Aunahme berechtigt, dass die Mykorrhizabildung unter den vorlie- 
genden Milieuverhültnissen nicht wesentlich durch eine Aneurinzufuhr 
aus dem höheren Symbionten bedingt wird (vgl. Fig. 62 sowie MELIN & 
Norxrans 1942, S. 284). Bei einem Versuch mit Boletus variegatus als 
eingeimpftem Pilz wurde dasselbe Ergebnis erhalten. 

b. Um zu untersuchen, inwieweit ein Überschusszusatz von Aneurin 
die Mykorrhizabildung bei niedrigen Lichtstürken, wo die Aneurinpro- 
duktion der Pflanzen vermutlich geringer ist, zu beeinflussen vermochte, 
wurde ein Parallelversuch zu Versuch 10 mit Zusatz von 10 y Aneurin 
je Kolben angeordnet. Irgendein sicherer Unterschied zwischen der My- 
korrhizabildung mit und ohne Aneurinzusatz konnte jedoch bei keiner 
der angewendeten Lichtstärken beobachtet werden, weshalb die gefundenen 
Werte nicht angeführt werden (vel. Fig. 52). 


2. Versuch mit Biotin. 


Fiir den Versuch wurden 40 Kolben mit Niihrlésung N,P, (Tab. 37) 
und 0,2 у Biotin je Kolben verwendet. Als Kontrolle wurde die Ver- 
suchsserie N,P, in Versuch 11 benutzt. Die Hälfte der Kolben wurde 
mit Rhizopogon roseolus geimpft. 


1 Aneurin von Merck hergestellt; Biotin als Biotinmethylester aus Prof. Dr. F. KóGrs 
Laboratorium in Utrecht erhalten; Heteroauxin von Hoffman-La Roche & Co. A. G. erzeugt. 
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Tabelle 44. 


Wachstum und Mykorrhizaentwicklung einjähriger Kiefern, aufgezogen 
in Nährlösung mit Aneurin, Biotin und Heteroauxin unter aseptischen 
Verhältnissen. Versuch 14. 


| Aneurin іп ү je Kolben 


10,0 100,0 


0,1 


1,0 


Unge- 


| Unge- Ge- 
impft 


impft | impft | impft 


Unge-| Ge- 
impft | impft 


Unge- Ge 
impft | impft 


| 
Anzahl untersuchter Pflanzen . . | 19 20 20 19 19 | 18 20 19 
| | 
Treckengevwietó des Sprosses in | 29,4 | 29,3 |36,4 |37.2 |36,8 | 37,2 | 38,2 | 40,1 


BE = 4 s x9 Ee SO! EA FIN EB +S +24 +22] +24 
Trockengewicht der Wurzel in | 12,3 |12,1 | 14.2 | 14.6 | 15,1 | 15,4 16,7 | 17,2 
Meee ee ee we 1 tL2 $15) +1,3| +12] *14| +15] £1) he 
Verhältnis Spross/Wurzel . . | 24| 24| 26| 25| 24| 24| 23, 23 
Durchschnittslänge des Stengels | | | 
in mm . . | 42 42 42 43 42 | 42 43 | 43 
Durchschnittslänge P" Langwur. | 
zeln in mm .. « «| MS 1186 194 |213 |206 |231 214 | 237 
Anzahl Kurzw arsein je Pflanze sl 41 60 47 64 51 | 71 47 65 
Anzahl Nadeln je Pflanze. . . . | 22 23 24 23 24 | 24 24 24 
Durchsehnittliche PON у in | | 
mm. Sr Cek S S X e] 26 16 16 17 17 17 18 | 18 
A- und B-Myk. in % der Kurz- | 34 36 38 35 
WHERE  — 4. 29 9 «= EBS) | nt ES = +24 — 
BEN n T | Heteroauxin i in y je Kolben Kontrolle 
je Kolben — Ser. N, P, 
0,2 0,1 | 1,0 | Versuch 11. 
Ge- |Unge-| Ge |Unge-| Ge |Unge-| Ge- | Unge- 
impft | impft | impft| impft | impft | impft | impft| impft 
| | | | | 
Anzahl untersuchter Pflanzen . . | 18 20 9 10 10 | 10 20 19 
Troekengewieht des Sprosses in |32,1 |31,8 |28.7 |29.2 (29.3 30.5 29,4 |31,4 
Jf 105 š” ë m x5 H 7 SESS ER AS) 853 El, EN EL 
| Trockengewicht der Wurzel in |13,4 |13,4 |12,0 |13. 12,8 13,3 12,0 | 14,4 
| MR: < ur š & GS s: Sl ALS) EN FL ЕТА FEN 15) El Ж 
Verhältnis Spross Wurzel . . . 2,4 2,4 2,4 2,2 2,3 2,3| 2.4 2,2 
Durehschnittslänge des Stengels 
in. mm zu. 43 42 42 | 42 41 42 | 45 42 
Dure hschnittslänge der ‘Langwar- | 
zeln in mm .. . | 183 | 211 176 |198 | 181 207 172 | 206 
Anzahl Kurzw urzeln je Pflanze ‚| 44 49 45 54 41 50 | 42 57 
Anzahl Nadeln je Pflanze . . . .| 24 24 23 22 22 24 21 22 
Durchschnittliche Nadellänge in 
И ж = et: er ses s wei 17 16 17 Iq o. RZ | 16 17 
|4- und B-Myk. in % der Kurz- | 29 38 32 32 
WHEE < < o ps aa es el EBS — | ЗЫ = | Eee > +9 4 — 
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a b 


Fig. 62. Phycomyces Blakesleeanus (10 Tage alte Kultur), als Sporensuspension in 300-cem- 

Kolben (Nihrlésung nach MELIN 1936, S. 1082) zentral eingeimpft. Im Kolben a ist 

während der Vegetationsperiode eine einjährige Kiefer gewachsen; im Kolben b dagegen 

keine Pflanze. Das kräftige Wachstum im Kolben a beruht mit grösster Wahrschein- 

lichkeit auf der Anwesenheit von Aneurin (vgl. z. B. FRIES 1938; SCHOPFER 1939), das 
aus den Wurzeln abgesondert wird. Versuch 14. 


Wie sich aus Tab. 44 ergibt, konnte kein Unterschied zwischen den 
Pflanzen mit Biotinzufuhr und denen der Kontrollserie festgestellt werden. 
Die Mykorrhizabildung war in beiden Fällen ungeführ die gleiche. 


З. Versuch mit Heteroauxin. 


Für den Versuch wurden 40 Kolben mit Nührlósung N,P, (Tab. 37) 
verwendet. Der einen Hälfte der Kolbenanzahl wurde 0,1 7 je Kolben 
zugeführt, der anderen 1 y. Von jeder Versuchsserie wurde die eine 
Hälfte mit Rhizopogon roseolus geimpft, während die andere ungeimpft 
verblieb. Als Kontrolle wurde die Versuchsserie N,P, in Versuch 11 
benutzt. 

Gemäss Tab. 44 konnte kein wesentlieher Unterschied im Trocken- 
gewicht bei Heteroauxinzufuhr festgestellt werden, weder bei den Sprossen 
noch bei den Wurzeln, ebensowenig war die Mykorrhizabildung irgend- 
wie beeinflusst worden. 


Aus den Versuchen ergibt sich also, dass ein Aneurinzusatz besonders 
das Wachstum der Wurzeln bei Kiefer bis zu einem gewissen Grade 
fördern konnte, die Mykorrhizabildung dagegen nicht beeinflusste. Weiter- 
hin zeigte sich, dass weder Biotin- noch Heteroauxinzusatz unter den 
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vorliegenden Bedingungen irgendwelchen Einfluss auf die Entwicklung 
der Kiefernpflinzchen oder deren Mykorrhizabildung hatte. Inwieweit 
andere Phytohormone die Mykorrhizabildung beeinflussen können, ist 
gegenwärtig unmöglich zu entscheiden (vgl. Linpquist 1939). Der Um- 
stand, dass der in die. Versuchskolben eingeimpfte Pilz, wie erwähnt, 
durchwegs vor allen längs den Wurzeln wuchs, auch dann, wenn sich 
keine Mykorrhiza bildete, kann möglicherweise darauf hindeuten, dass 
aus den Wurzeln abgesonderte Stoffe, die auf die Mykorrhizapilze fördernd 
wirken (vgl. Metin 1925), die eigentlichen Reizerreger für die Pilze sind, 
auch wenn sie nichts mit der Konstitution der ektotrophen Mykorrhiza 
zu tun haben (vel. Jann 1934). 


Ш. Besprechung und Zusammenfassung der Ergebnisse. 


Durch Naturstudien wurde nachgewiesen, dass die Mykorrhiza sogar 
auf ein und demselben Standort sehr verschieden ausgebildet sein kann, 
und durch Kulturversuche wurde festgestellt, dass die Ursache dieser Ver- 
schiedenheiten in mehreren gemeinsam wirkenden Faktoren zu 
suchen ist. 

Die Feuchtigkeit des Bodens scheint nicht nur bei dem Wachstum 
der Bäume, sondern auch bei der Mykorrhizabildung eine grosse Rolle 
zu spielen. Auf Mooren ist die Mykorrhizabildung somit oft unbedeutend 
oder fehlt ganz, und dasselbe gilt von Sumpfwäldern. Im allgemeinen 
scheinen indessen die Feuchtigkeits- und Sauerstoffaktoren für die My- 
korrhizabildung kein Hindernis zu bilden, weswegen keine genauere Unter- 
suchung darüber angestellt wurde, in welchem Ausmasse diese Faktoren 
die Mykorrhizabildung beeintlussen. 

Was den pu-Faktor betrifft, so ergab sich, dass Mykorrhiza in der 
freien Natur sowohl auf sauren wie auf weniger sauren oder neutralen 
Böden vorkommt. Nach Mrs (1925) ist im allgemeinen ein saures 
Milieu (рн 4,5—5,0) für die Mykorrhizabildung am günstigsten, was die 
oft schlechte Entwicklung der Mykorrhiza auf Mullbóden mit einem рн 
von ungeführ 6 bis 7 zum Teil erklüren kónnte. Die krüftige Mykorrhiza- 
bildung, die bei den Naturstudien in Mull mitunter angetroffen wurde, 
zeigt aber, dass mykorrhizabildende Pilzarten auch hier gut gedeihen 
kónnen. Auch bildete sieh Mykorrhiza in den Versuchen (Nr. 8 und 9) 
noch bei рн 7,2 oder gar 1.0—8,2 (nach Zusatz von NaOH oder Holz- 
asche). Allerdings war diese Mykorrhiza im Vergleich mit der im ur- 
sprünglichen Boden oft sehr schwach entwickelt. In natürlichen Humus- 
formen dürfte der pi-Faktor für die Mykorrhiza nur wenig Bedeutung 
haben. 

Die orientierenden Untersuchungen, die über die Einwirkung von 
Wuchsstoffen auf die Mykorrhizabildung durchgeführt wurden, ergaben 
keine positiven Ergebnisse (Versuch 14). Es dürfte nicht unwahrscheinlich 
sein, dass die Mykorrhizapilze unter natürlichen Verhältnissen direkt aus 
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der Humusdecke ihren Bedarf an Wuchsstoffen decken (vgl. Metin & Nor- 
KRANS 1942, S. 284). 

Als die Mykorrhizabildung entscheidend beeinflussende Faktoren wurden 
erkannt: die Stärke des einfallenden Lichtes und die Nah- 
rungsverhältnisse im Substrat. 


A. Der Einfluss verschiedener Lichtstärken auf die 
Mykorrhizabildung. 


Der Einfluss des Lichtes auf die Mykorrhizabildung ist in früheren 
Jahren nur wenig untersucht worden (s. Натсн 1937). In einer Arbeit 
über die Mykorrhizabildung bei Kiefern- und Fichtenpflanzen, aufgezogen 
bei verschiedener Belichtung in Töpfen mit verschiedenen nahrungs- 
reichen Erden, habe ich schon früher die Bedeutung der einfallenden 
Strahlung für die Mykorrhizabildung nachgewiesen (Bsörkman 1940). 
Mykorrhiza entwickelte sich nur spärlicb bei schwachen Lichtstärken. 
Ihre Frequenz stieg mit gesteigerter Beleuchtung bis 23 % der Licht- 
stärke im Freien. Dasselbe Ergebnis wurde in der vorliegenden Unter- 
suchung erhalten. Es wurde aber auch gefunden, dass ungenügendes 
Licht verschieden wirkt je nach der Beschaffenheit der Erde, wo die 
Büumchen aufwachsen. 


B. Der Einfluss verschiedener Nährstoffe auf die 
Mykorrhizabildung. 


Nach der Theorie von Harcu (1937) bildet sich Mykorrhiza, wenn im 
Substrat Mangel an einem oder mehreren der Elemente N, P, K oder 
Ca herrscht, und dadurch auch im höheren Symbionten ein relatives 
Defizit an irgend einem dieser Stoffe entsteht. Um diese Theorie nach- 
zuprüfen, wurde zunächst ein Versuch (Nr. 1) angeordnet, wobei einige 
schwedische Humusformen mit sehr verschiedenem Nährstoffgehalt mit 
oder ohne Zugabe von Nährsalzen zur Verwendung kamen. Es zeigte sich 
in der Tat, erstens, dass die Mykorrhizabildung abnahm oder ganz aus- 
blieb nach Zusatz von Nährlösungen, die N, P, K und Ca enthielten 
(»Nährlösung B«), und zweitens, dass sich Mykorrhiza bildete, wenn in 
den Nährlösungen P oder N fehlte (oder beide zugleich). Eine Zufuhr 
von Nährlösung ohne K oder Ca brachte aber keine Erhöhung der My- 
korrhizafrequenz mit sich, wie wohl nach Harcus Theorie zu fordern ge- 
wesen wäre. In einer Versuchserde, dem Torf H, der an Mineralstoffen 
sehr arm war (s. Fie. 17), hatte ein kräftiger K- oder Ca-Zusatz eine 
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Wachstumssteigerung der Pflanzen zur Folge; jedoch änderte sich die 
Mykorrhizabildung nicht, sofern nicht pu gleichzeitig in alkalischer 
Richtung verschoben wurde, z. B. durch Zusatz von Ca(OH),, wie es in 
Versuch 8 geschah. Auch wenn der Torf ohne Sandbeimischung ver- 
wendet wurde, ergab sich im grossen ganzen dasselbe Ergebnis. Bei 
Phosphorsäurezusatz wurde jedoch nicht nur das Pflanzenwachstum ge- 
fördert, sondern auch die Mykorrhizabildung wurde beeinflusst (Ver- 
such 4). 

Die weiteren Untersuchungen konzentrierten sich dann auf die Stick- 
stoff- und Phosphorfaktoren. Es zeigte sich, dass diese nicht nur die 
Pflanzenentwicklung sondern auch die Mykorrhizabildung in verschiedenen 
schwedischen Humusformen sehr stark beeinflussten. 

In verschieden variierten Versuchen wurde u. a. auch in den Ver- 
suchspflänzchen die sogenannte innere Konzentration an N, P, K und 
Ca bestimmt, die nach Harcu von entscheidender Bedeutung für die 
Mykorrhizabildung sein soll Dabei wurde Harcnus Auffassung nicht 
bestätigt. Es zeigten sich u. a. dieselben inneren Gehalte an den ge- 
nannten Stoffen bei verschieden stark beschatteten Pflanzen, deren My- 
korrhizabildung sehr verschieden war. Der Lichtfaktor scheint nicht die 
relative Nahrungsaufnahme zu beeinflussen, wohl aber die Mykorrhiza- 
bildung. Ferner wurde auch konstatiert, dass in gewissen Füllen nach 
Zusatz verschiedener Nührlósungen die innere Konzentration dieselbe 
sein konnte, die Mykorrhizafrequenz aber verschieden (vgl. S. 77 und 
Fig. 20). 


C. Der Einfluss von Licht, Stickstoff und Phosphor auf die 
Mykorrhizabildung. 


a. Licht optimal — Stickstoff suboptimal — Phosphor suboptimal. 


In keiner der verwendeten Humusformen waren löslicher Stickstoff 
und Phosphorsäure gleichzeitig begrenzende Faktoren für das Wachstum 
der Versuchspflänzchen. Bei Kolbenversuchen wurden dagegen in einer 
Serie (N,P,) sowohl N als auch P in unzureichender Menge geboten. 
Die Mykorrhizabildung blieb dann nahezu gänzlich aus (Versuch 11). 
Eine gewisse Menge löslichen Stickstoffs und Phosphors im Substrat scheint 
also für eine gute Mykorrhizabildung notwendig zu sein. 


b. Licht optimal — Stickstoff suboptimal — Phosphor optimal. 


Wenn bei gutem Lichtzutritt und genügend Phosphorsäure im Substrat 
der Gehalt an assimilierbarem Stickstoff sehr gering war, bildete sich 
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Mykorrhiza nur mit Schwierigkeit (Versuch 11). In einigen Versuchs- 
erden wurde der Gehalt an leichtzugänglichem Stickstoff herabgesetzt durch 
Beimischung von Sägespänen und Glukose. Es zeigte sich eine Abnahme 
der Mykorrhizafrequenz (Versuch 3). Das Ergebnis bestätigt frühere Er- 
fahrungen von Metin (1927), Harcn (1937) und anderen, nach denen 
eine gewisse Menge löslichen Stickstoffs für die Bildung der Mykorrhiza 
notwendig sei. — Wohl mit Recht ist ein allzu geringer Gehalt des 
Bodens an löslichem Stickstoff als Ursache der oft sehr schwachen 
Mykorrhizabildung in nordschwedischen, moosreichen Nadelwäldern und 
flechtenreichen Kiefernwäldern angenommen worden (s. Fig. 17, vgl. Hes- 
SELMAN 1926). Auch ist es wahrscheinlich, dass das reiche Auftreten der 
typischen ektendotrophen Mykorrhiza in flechtenreichen Kiefernwäldern 
und gewissen anderen Waldgesellschaften auf Rohhumusböden mit dem 
spärlichen Vorkommen leichtzugiinglichen Stickstoffs im Boden zusam- 
menhängt. Nach Zusatz von NH,NO, nahm die Frequenz der ektendo- 
trophen Mykorrhiza auffallend stark ab.’ 

Bei einer etwas stärkeren Stickstoffmobilisierung, wie sie beispiels- 
weise nach Mischung von ‘Rohhumusproben mit Sand eintrat (s. Fig. 18), 
war die Mykorrhiza dagegen besonders stark (Versuch 4). In den an 
löslichem Stickstoff ärmsten Versuchserden wurde die Mykorrhizabildung 
etwas gefördert durch Zusatz kleiner Mengen von NH,NO, (vgl. Bsörk- 
MAN 1940) — Aus einem Versuch im Walde (Hrsseuman 1937) ist auch 
hervorgegangen, dass ein geringer Zusatz von NH,NO, eine gewisse 
Steigerung der Mykorrhizabildung hervorrufen kann (Bsörkuan 1937). 
In Rohhumusformen mit ziemlich hohem Gehalt an NH,-Stickstoff, wie 
in mittelschwedischen Waldgesellschaften vom reinen Hylocomium-Typ, 
zeigte sich die Mykorrhiza in der Regel ausserordentlich gut entwickelt. 
Sehr kräftige Mykorrhizabildung wurde auch gefunden innerhalb wurzel- 
isolierter Partien in einem flechtenreichen Kiefernwald (S. 25). Die Er- 
klärung liegt wahrscheinlich in dem erhöhten Gehalt des Bodens an 


! Wenn die Pflanzen aus einem anderen Grunde als Stickstoffmangel geschwächt 
waren, wie z. B. durch Mangel an Phosphorsäure im Boden, wie im Torf aus den Häll- 
myren-Mooren (s. Fig. 17, H), war keine ektendotrophe Mykorrhiza anzutreffen. Ein Zu- 
satz von CaCO, zum Torf rief jedoch reichliches Auftreten ektendotropher Mykorrhizen 
hervor. Solche sind dem Verf. früher in einem »Ca-reichen Mulle aufgefallen (s. BJÖRK- 
MAN 1940). Auf welche Weise Ca die Pilze veranlasst, auch in die Wurzelzellen hinein- 
zuwachsen, war nicht festzustellen; der py-Faktor dürfte nicht entscheidend sein (vel. 
Versuch 8). Es liesse sich denken, dass eine verringerte Aufnahme von K in die Pflanze, 
als Folge eines allzu reichlichen Ca-Zusatzes, ungünstig auf die normalen Funktionen des 
Protoplasmas einwirke (vgl. z. B. HiBBARD & GRIGSBY 1934; PrRSON 1938), sodass die 
Widerstandskraft gegen den Pilzangriff herabgesetzt wird. 
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mobilisierbarem Stickstoff als Folge der Isolierungsmassnahmen (vgl. Hrs- 
SELMAN 1917 a und b; Rome 1934). 

Bei Zusatz von Phosphorsäure zu einer Erde, wo leichtzugänglicher 
Stickstoff in ungenügender Menge vorkam, wie z. B. in den Erden K. 
V und D (Versuch 4, 6 und 7), wurde die Mykorrhizabildung kräftig 
gefördert. 


c. Licht optimal — Stickstoff optimal — Phosphor suboptimal. 


Bei günstigem Gehalt des Substrats an assimilierbarem Stickstoff und 
Glukose entwickelte sich bei Kolbenversuchen (Versuch 11) die Mykor- 
rhiza nur spärlich, sobald Phosphor in den Nährlösungen fast gänzlich 
fehlte (s. Fig. 55). 

Im Torf vom Norra Hällmyren-Moor (H) war besonders der Mangel 
an Phosphorsüure augenfüllig (s. Fig. 17) und wahrscheinlich eine wich- 
tive Ursache des schlechten Baumwuchses und der geringen Mykorrhiza- 
bildung. — Es kann sein, dass die kräftige Entwicklung der Mykorrhiza, 
die oft auf Grabenwällen von Torf, aufgeworfen aus tieferen Schichten 
(s. S. 54), zu sehen ist, zum Teil auf einer wahrscheinlichen Erhöhung 
des Phosphatgehalts im Substrat infolge des regeren Umsatzes im Boden 
beruht. In Topfversuchen mit Torf H stieg die Phosphatkonzentration 
nach Beimengung von Sand (s. Fig. 17—18, Versuch 4), wenn auch bei 
weitem nicht genug, um eine optimale Pflanzenentwicklung zu ermög- 
lichen; die Mykorrhizabildung wurde aber kräftig begünstigt. 

Wenn zum Torf H reichlich NH,NO, hinzugegeben wurde, ging die 
Mykorrhizafrequenz nur wenig zurück (Fig. 31). — Die Mykorrhizabildung 
kann also unter Umständen reichlich sein (etwa 70 %), auch wo der to- 
tale Nitratgehalt im Substrat (184 mg per Liter Erde, s. Fig. 32) bei 
weitem die höchsten Nitratgehalte übertrifft, die, soweit bekannt, in 
frischen Proben natürlicher Walderde festeestellt worden sind, wenigstens 
in nordischen Wäldern (höchstens etwa 30 mg Nitratstickstoff per Liter 
Erde, s. Weis © Bonpvorrr 1920; vel. LixpQuisr 1932 und BJORKMAN 
1940, S. 57). 


d. Licht optimal — Stickstoff optimal — Phosphor optimal. 


In Humusformen, die sowohl an löslichem Stickstoff wie auch an 
Phosphorsäure reich waren (z. B. die M-Erde, Fig. 17), war die Mykor- 
rhiza in der Regel ziemlich schwach ausgebildet. Dasselbe war auch der 
Fall, wenn einer phosphorreichen Erde mit unbedeutender Stickstoff- 
mobilisierung (z. B. den Erden K, V und D, s. Fig. 17) NH,NO, im 
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Überschuss zugeführt wurde, oder wenn eine phosphorarme Erde mit 
lebhafter Ammoniak- und Nitratbildung (H) H,PO, im Überschuss erhielt 
(Versuch 4). Bei gleichzeitigen hohen Zusätzen von NH,NO, wurde die 
Mykorrhizabildung in allen Versuchen (Nr. 1, 4 und 11) reduziert. Am 
kräftiesten war der Rückgang im Torf (H) mit hohem Gehalt an lös- 
lichem Stickstoff (Versuch 4, Fig. 31)." 

Diese Versuchsergebnisse legen eine Erklärung nahe für die oft schlechte 
Ausbildung der Mykorrhiza in den Mullböden Schwedens, wo nicht nur 
assimilierbarer Stickstoff sondern auch Phosphorsäure für gewöhnlich 
verhiltnismiissig reichlich sein dürften. Die sogar innerhalb kleinerer 
Flecken auf solchen Böden nachgewiesenen Variationen in der Entwick- 
lung der Mykorrhiza könnten durch die Variationen im Gehalt an assi- 
milierbarem Stickstoff und Phosphorsäure (vgl. ARRHENIUS 1934) verursacht 
sein. — Auf dieselbe Weise dürfte sich auch die oft schwache Mykor- 
rhizabildung bei rasch heranwachsenden Pflänzchen auf Kahlschlügen in 
z. B. flechtenreichen Kiefernwäldern mit ziemlich hohem Phosphorgehalt 
im Boden erklären lassen. Wie Hrsseuman (1917 c) gezeigt hat, erreicht 
auf solchen Kahlschlägen die Stickstoffmobilisierung im Boden sehr hohe 
Werte, und die Pflanzen auf dem Schlage enthalten oft Nitrat. 


e. Licht suboptimal — Stickstoff suboptimal — Phosphor optimal. 


Bei 23 % Licht bildete sich in den Versuchserden, die an assimilier- 
barem Stickstoff verhältnismässig arm waren (K, O, V, D), Mykorrhiza 
im grossen ganzen in derselben Frequenz wie bei 49 % (Versuch 2, 6 
und 7). Bei schwächerem Licht nahm die Mykorrhizabildung ziemlich stark 
ab, kam aber selbst bei einer so niedrigen Lichtstärke wie 12 % vor. 

Ein Zusatz von H,PO, regte die Mykorrhizabildung ziemlich kräftig 
an, was insbesondere im Rohhumus K bei der niedrigen Lichtstärke 12 % 
hervortrat. Hier stieg die Mykorrhizafrequenz von 14 % nach Zusatz 
lediglich von destilliertem Wasser auf 36 % bei der Phosphorkonzentra- 
tion P, und auf 41 % bei der Konzentration P, (s. Fig. 43; vol. Roh- 
humus D, Fig. 40). 


! Bei einem Versuch wurde Holzasche (die ausser an Basen auch ziemlich reich an 
Phosphorsüure ist; s. z. B. MALMSTRÖM 1935, S. 575) gegeben, teils zu den Erden K. 
und V mit keiner oder unbedeutender Stickstoffmobilisierung, teils zur H-Erde (Torf) mit 
lebhafter Ammoniak- und Nitratbildung. Die Mykorrhizafrequenz nahm mit gesteigerten 
Aschenzusützen viel schneller ab im Torf H als in den beiden anderen Erden (Versuch 9, 
Fig. 50). Was die Mykorrhizafrequenz herabdrückte, war kaum der K- oder Ca-Gehalt 
der Asche; denn in Versuch 8 wurde die Mykorrhizabildung nicht oder kaum beeinflusst 
dureh ziemlieh grosse Mengen KCl und CaCl,. 
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Jf. Licht suboptimal — Stickstoff optimal — Phosphor suboptimal. 


Im Torf vom Norra Hällmyren-Moor (der H-Erde) mit starkem Mangel 
an Phosphorsäure, jedoch hohem Gehalt an löslichem Stickstoff (s. Fig. 17) 
nahm die Mykorrhizafrequenz rasch ab bei Beschattung bis herab auf 
23 % Licht. Bei 12 % Beleuchtung war die Mykorrhizabildung bei Fichte 
wie bei Kiefer gänzlich unterdrückt (Versuch 2 und 7, s. Fig. 25, 26 
und 44). 

Bei Zusatz von reichlich NH,NO, nahm die Mykorrhizafrequenz so- 
wohl bei 23 % wie auch bei 49 % Licht ab, wenn auch nicht so kräftig 
wie in den phosphorreicheren Erden, Rohhumus D und Rohhumus K 
(vgl. einerseits Fig. 41 und anderseits Fig. 39 und 42). 


g. Licht suboptimal — Stickstoff optimal — Phosphor optimal. 


Bei 23 % Licht war die Mykorrhizabildung in Humusformen mit leb- 
hafter Stickstoffmobilisierung und hohem Phosphorgehalt (die T- und 
M-Erden; s. Fig. 17) bedeutend niedriger als bei 49 % Beleuchtung, und 
bei 17 % Licht war die Mykorrhizabildung für gewöhnlich fast ganz oder 
völlig unterdrückt (Versuch 2). Bei 12 % Licht entwickelte sich über- 
haupt keine Mykorrhiza (s. Fig. 25 und 26). 

Eine Zufuhr von NH,NO, zu den ziemlich phosphorreichen D- und 
K-Erden hatte bei 23 % und besonders bei 17 und 12 % Licht eine ver- 
hültnismüssig weit krüftigere Reduktion der Mykorrhizabildung zur Folge 
als bei 49 % Licht (Versuch 6 und 7; s. Fig. 39 und 42). Versuch 2 
und Versuch 6-zeigen ferner, dass, je höher die Konzentration an assi- 
milierbarem Stickstoff im Substrat ist, umso hóher ist die für gute My- 
korrhizabildung erforderliche Lichtstärke. Diese Schlussfolgerung be- 
stätigte sich auch bei Versuchen unter aseptischen Verhältnissen (Ver- 
such 12; s. Fig. 61). — Sie bringt eine Erklärung für die oft bemerkens- 
wert schwache Ausbildung der Mykorrhiza bei beschatteten Bäumen und 
Pflanzen auf Mullböden mit lebhafter Nitrifikation und hohem Phosphor- 
gehalt. 

Eine Zufuhr von H,PO, zum Torf Н mit hohem Gehalt an löslichem 
Stickstoff verringerte die Mykorrhizabildung bei 23 % Licht (Versuch 7, 
Fig. 45) ebenso wie bei einer höheren Lichtstärke (49 %). 


Aus dem Vorhergehenden ergibt sich, dass sich die Mykorrhiza in den 
Versuchen am besten bei der höchsten Lichtstärke (49 °c) entwickelte 
sowie wenn ein gewisser (aber nicht zu grosser) Mangel an assimilier- 
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barem Stickstoff oder Phosphorsäure im Substrat herrschte.‘ Kamen 
sowohl löslicher Stickstoff wie auch Phosphorsäure in für das Wachstum 
der Pflanzen optimalen Mengen vor, war die Mykorrhizabildung durch- 
gehend schwach. 

Schon 1885 äusserte Frank die Ansicht — von der er später jedoch 
wieder abging — dass die Mykorrhizapilze durch ihre Symbiose mit den 
Baumwurzeln Kohlenhydrate erhalten, um die im Boden eine sehr harte 
Konkurrenz herrscht, die aber, unter der Einwirkung des Lichtes, von 
der grünen Wirtspflanze im Überschuss gebildet werden können (vgl. 
Metin 1925; Rowgrr 1939 а und b). Bei Versuch 2 wurde auch ein Zu- 
sammenhang gefunden zwischen der Kohlenhydratproduktion der Pflanzen 
und der Mykorrhizabildung. Es dürfte deswegen wahrscheinlich sein, 
dass der Einfluss des Lichtes, der Stickstoffnahrung und der Phosphor- 
nahrung auf die Ausbildung der Mykorrhiza indirekter Natur ist und 
dass diese Faktoren in erster Linie eine Einwirkung auf den Kohlenhydrat- 
umsatz in der Pflanze ausüben. Ein Studium dieser Einwirkung ist daher 
in diesem Zusammenhange von besonderem Interesse. 


D. Der Einfluss von Licht, Stickstoff und Phosphor auf den Ge- 
halt an löslichen Kohlenhydraten in einjährigen Kiefern. . 


Wie KosrvrscuEw bereits 1922 nachgewiesen hat, setzt Mangel an 
Stickstoff die Photosynthese und damit die Kohlenhydratproduktion in 
der Pflanze herab. Aus zahlreichen Analysenangaben in der Literatur 
geht anderseits hervor, dass die Zuckerkonzentration in der Pflanze sich 
stark vermindert bei steigendem Zusatz von lóslichem Stickstoff, insbe- 
sondere von Nitrat (s. z. B. Tyson 1930; BóxING 1933; Syssaxyan 1938 а). 
Wenn die Kohlenhydratproduktion gehemmt ist, z. B. durch starke Be- 
schattung, werden die gebildeten Kohlenhydrate rasch zur Bildung von 
Aminosüuren verbraucht, besonders bei guter Versorgung der Pflanzen 
mit lóslichem Stickstoff. Phosphor hat, wie bekannt, eine grosse enzy- 
matische Bedeutung für den Kohlenhydratumsatz in der Pflanze und ist 
für die Eiweissynthese notwendig. Bei sehr starkem Phosphormangel 
wird die Photosynthese gehemmt, wobei der Zuckergehalt in der Pflanze 


' Welche Rolle der organische Stickstoff bei der Mykorrhizabildung spielt, wird 
hier nicht zur Behandlung aufgenommen, und zwar teils weil diese Frage vor allem mit 
dem Problem der Bedeutung der Mykorrhiza für die Bäume zusammenhängt, teils weil 
es notwendig erscheint in erster Linie zu erforschen, welche Rolle der unorganische 
Stickstoff bei der Mykorrhizabildung spielt. Aus Versuch 3 geht hervor, dass organischer 
Stickstoff allein (dessen Menge durch Beimischung von Sägespänen nicht gemindert wird) 
für eine gute Mykorrhizabildung nicht genügt (vgl. RAYNER 1936, 1939). 


11— 42513. Symb. Bot. Ups. VI: 2. 
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herabgesetzt wird; liegt weniger starker Phosphormangel vor, kann die 
Photosynthese normal stattfinden, aber die Bildung von Proteinstickstoff 
ist immer noch erschwert, so dass Nitrate angehäuft werden können und 
in gewissen Füllen ein Überschuss an Monosachariden auftritt (s. Ескев- 
son 1931; Bönıse 1933; Rıcnarnps & ТеМРІЕМАХ 1936; Jones 1936; 
Haas 1936; RicHagps 1938; Syssaxyan 1938 a und b; Was 1938; 
Smirnov, Strom & Kuznerzov 1938; betreffs Nadelbäume vgl. auch 
Sruven 1924). 

Am Ende einer Vegetationsperiode (6.—8. Okt.) wurde der Gehalt an 
reduzierender Substanz bei jungen Kiefern bestimmt, die bei verschie- 
denen Lichtstärken und mit wechselnden Zusätzen leichtzugiinglichen 
Stickstoffs und Phosphors gezüchtet worden waren (Versuch 4 und 7). 
Es wurde viel weniger reduzierende Substanz gefunden in den Wurzeln 
jener Pflanzen, die NH,NO, erhalten hatten, besonders solcher, die in 
den an leichtlöslichem Stickstoff armen K- und V-Erden gewachsen waren 
(Tab. 45). Eine Zufuhr von H,PO, zu diesen Erden führte dagegen eine 
Vermehrung des Gehalts der Wurzeln an reduzierender Substanz herbei 
(in der H-Erde jedoch einen schwächeren Rückgang). Ein gleichzeitiger 
Zusatz von NH,NO, bewirkte in allen Erden eine kräftige Herabsetzung 
des Gehalts der Wurzeln an reduzierender Substanz. Desgleichen wirkte 
Beschattung und zwar in noch höherem Grade, besonders wo NH,NO, 
zugesetzt war. In den oberirdischen Teilen waren die Unterschiede be- 
deutend. geringer als in den Wurzeln, gaben aber im grossen ganzen 
dasselbe Bild. 

Zwecks einer approximativen Schätzung des Stärkegehalts wurden 
Sprosse und Wurzeln einer Anzahl Versuchspflanzen in Alkohol entfärbt 
und mit Jod-Jodkaliumlösung behandelt. Die Sprosse enthielten durch- 
gehend viel Stärke. In den Wurzeln zeigten sich grössere Mengen nur 
bei Pflanzen mit geringem Wachstum, besonders in der K-Erde nach 
Zusatz von Phosphorsäure oder bloss von destilliertem Wasser. Im all- 
gemeinen färbten sich fast gar nicht Wurzeln kräftiger Pflanzen, ausser 
an den Spitzen, während die Wurzeln schwacher Pflanzen stark blau 
oder (in der K-Erde) schwarz wurden. 

Um den Gehalt an reduzierender Substanz während der Vegetations- 
periode zu untersuchen, wurden am 1. Aug. eine Anzahl chemischer 
Analysen an Pflanzen gemacht, aufgezogen im Rohhumus K und Torf H 
mit Zusatz der als N, bzw. P, und N,P, (Tab. 26) bezeichneten Stick- 
stoff- und Phosphorgaben. Der Gehalt der Wurzeln an reduzierender 
Substanz war am höchsten bei kleinen Pflanzen, die im Wachstum .ent- 
weder durch Stickstoffmangel (in der K-Erde) oder durch Phosphormangel 
(in der H-Erde) gehemmt waren; er war immer niedriger bei den be- 
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Tabelle 45. 


Gehalt an reduzierender Substanz (in % des Trockengewichts) in ein- 
jährigen Kiefern, aufgezogen in drei verschiedenen Humusformen (s. S. 61 
und Fig. 17—18) nach Zusatz von NH,NO, und H,PO, (s. Tab. 26) bei 
12, 23 und 49 % Licht. Die Analysen am 6.—8. Okt. ausgeführt. 
Versuch 4 und 7. 


- 
Spross | Wurzel 


Licht 12 96 23 % 49 76 | 12% | 23% 49% 


Humusform E|H E| H | KE|V|HE K| K|H|K V|H 


I | { | 
6,0 | 6,3 | 63, 66/| 67| 64| 3.6, L5| 4.91 4,8, 5,6| 5,5| 5,3 


| Dest. Wasser | 5,7 | 

|N, 5,1| 5,8| 5,8| 64 62| 6,5| 63| 22 1,3 40 4,6| 48| 50| 51 
| N; |42| 5,6! 4,9! 5.7| 5,4] 59| 60| 1,8 13 31| 46| 3,7, 38 4,6 
| N, 42| 50 40| 52| 44| 46| 58| 13 12, 2| 40| 3,0| 32 | 42 
FB ra |6004 PE 61| 6,6) 68| 65| 3.8 0,9 50 3| 53| 5,2) 5,0 
Рә ..... | 58! 58) 65] 6,2) 65] 69, 65| 3,7| 12, 53| 3,4] 5,3| 5,6] 4,6 
| P, 5,8! 57 63| 39| 67| 69| 64| 3,8 11 53| 3,5 58| 60| 4,2 
EX a = |= — | 66) 63 BA = |=} — |— ASS) 24] $i 
Wë MEN | he ew alte | el 41| 30 
INP, .....]|—|—|—|— |6 43] в) — | — | — | — | 37| 40] 27 
Pe = | аа Cod | | => ад 18] 34 
u» Ыз». | «== Los Lau as a «= == | == 1 = ss s 
[m ee ca m | k= ami BS LES) = | — | | | eet eo] z4 
(Ру te a a e s= e= 81 БВ. БЫ =e | = | 281 35. 23 
NER wae a ER |= |= | eal &%| el — | — | = |,— el $5] 0 
RR, s < ai vil = == |) [50 pal ga — | 1 — | ва zs жт 


sonders kräftigen, mit Stickstoff und Phosphor gut versorgten Pflanzen 
(Pflanzen der N,P,-Serie, N-Pflanzen in der K-Erde, P-Pflanzen in der 
H-Erde): 


Dest. Wasser N, Р, N,P, 
Rohhumus Е > . . < < . 4,09 3,01 4,37 2,57 
Torf H „+ эжэ» з < s 9,90 3,20 3,14 2,38 


Auffallenderweise ergaben nicht-hydrolysierte Proben die gleichen 
Werte wie die hydrolysierten (oder sogar noch etwas höhere). Zum selben 
Ergebnis kam Lancer (1936, S. 276) bei Analysen von Kiefernnadeln, 
ausgeführt am 3. Aug. Wahrscheinlich besteht ein grosser Teil der be- 
stimmten Menge der reduzierenden Substanz nicht aus Zucker sondern 
aus anderen reduzierenden, nicht ausgefällten Stoffen, deren Natur einer 
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Untersuchung wert wäre. Trotzdem ist wohl anzunehmen, dass die grös- 
sere Menge reduzierender Substanz, die bei den kleinen Pflanzen mit 
zurückgebliebenem Wachstum gefunden wurde, auf eine grössere Menge 
lóslicher Kohlenhydrate in den Wurzeln dieser Pflanzen deuten." Der 
zwar nicht quantitativ bestimmte, aber durch die Jodfärbung sehr deut- 
lich hervortretende, grössere Stärkegehalt der Wurzeln kleiner Pflanzen 
spricht zudem dafür, dass die Unterschiede des Zuckergehalts in den 
Wurzeln tatsächlich grösser waren als die Analysen zeigen. Obzwar in 
diesem besonderen Fall nicht untersucht, ist nämlich eine gewisse regel- 
mässige Beziehung zwischen Stärkemenge und Gehalt löslicher Kohlen- 
hydrate wahrscheinlich. 


E. Der Einfluss löslicher Kohlenhydrate der Wurzeln auf die 
Mykorrhizabildung. 


Es wurde gefunden, dass die Mykorrhizabildung stark herabgesetzt 
war bei schwachem Licht, d. h. wenn sich nur wenig Kohlenhydrate 
bilden können. Schon dies liess einen Zusammenhang vermuten zwischen 
Mykorrhizafrequenz und Gehalt der Wurzeln an löslichen Kohlenhydraten. 
Die im vorhergehenden Abschnitt angeführten Analysen und Proben 
sprechen nicht gegen die Annahme einer solchen Beziehung. Soweit 
bekannt, können die Baummykorrhizapilze nur lösliche Kohlenhydrate 
gut verwerten (Metin 1925, S. 45), die sie im Boden schwierig finden 
können wegen der harten Konkurrenz um solch allgemein verwertbare 
Energiequellen. Es ist schon der Schluss gezogen worden, dass die My- 
korrhizapilze der Bäume energetisch Parasiten auf ihren Wirten sind 
(Frank 1885; RowELL 1939 a und 0). 

Zunüchst wurde nun als Arbeitshypothese angenommen, dass ein 
genügender Gehalt der Baumwurzeln an löslichen Kohlenhydraten die 
Bedingung ist für die Mykorrhizabildung, indem die Mykorrhizapilze erst 
dadurch veranlasst werden, in die Wurzeln einzudringen. Was bekannt 
ist über die Bedingungen der Knóllehenbildung bei den Leguminosen 
(s. S. 168 u. f.) und über die Wirkung von Stickstoff- und Phosphor- 
nahrung auf den Kohlenhydratumsatz in den Pflanzen, legte den Gedanken 
nahe, mit Hilfe der genannten Arbeitshypothese eine einheitliche Er- 
klärung zu suchen für die scheinbar äusserst komplizierte Abhängigkeit 
der Baummykorrhizabildung von äusseren Bedingungen. 


1 Der C-Gehalt der Pflanzen war immer derselbe (wechselte in den Analysen nur 
zwischen 0,49 und 0,51 %), sei es, dass den Pflanzen verschiedene Nährlösungen zugeführt 
oder dass sie bei wechselnden Lichtstärken gezüchtet wurden. 
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Es hat sich ergeben, dass sich die Mykorrhiza gut entwickelt, wenn 
im Substrat entweder an löslichem Stickstoff oder an Phosphorsäure 
Mangel herrscht. Unter solchen Umständen wird die Eiweissynthese 
gehemmt. Die Pflanzen erreichen keine optimale Entwicklung, und in 
der Wirtspflanze entsteht ein Überschuss an löslichen Kohlenhydraten 
(s. Tab. 45). 

Wenn leichtzugänglicher Stickstoff und Phosphor den Pflanzen reich- 
lich zur Verfügung stehen, kann die Eiweissynthese so glatt verlaufen, 
dass die Kohlenhydrate in dem Masse, als sie sich bilden, verbraucht 
werden und sich nicht anhäufen können. Die Mykorrhizabildung ist 
unter solchen Bedingungen auch äusserst gering oder fehlt ganz (Ver- 
such 4, Fig. 29—31). 

Bei reichlicher Zufuhr von Ammoniumnitrat zu Erden, wo der 
Gehalt an löslichem Stickstoff, nach allem zu urteilen, ein begrenzender 
Faktor für das Wachstum war (K, V), nahm die Mykorrhizabildung 
stark ab. Aus Analysen (Tab. 45, S. 163) ging hervor, dass der Gehalt 
an löslichen Kohlenhydraten in den Wurzeln gleichzeitig geringer wurde. 
Reichliche Zufuhr von NH,NO, zu der H-Erde, die an löslichem Stick- 
stoff reich war, hatte keine entsprechende Wirkung auf die Pflanzen 
oder die Mykorrhizabildung. Der Gehalt an löslichen Kohlenhydraten 
verblieb auch verhältnismässig hoch (Tab. 45). Nach allem zu schlies- 
sen, war in diesem Fall Phosphormangel ein begrenzender Faktor für 
das Wachstum, und die Eiweissynthese konnte durch Zusätze löslichen 
Stickstoffs nicht angeregt werden. — Dass die Mykorrhizabildung bei 
beschatteten Pflanzen, aufgezogen in Erden, reich an leichtzugänglichem 
Stickstoff, schwächer war als bei Pflanzen, gezüchtet in stickstoffärmeren 
Humusformen (s. Fig. 25 und 26), dürfte auf ähnliche Weise erklärt 
werden können. Infolge des verhältnismässig hohen Gehalts an löslichem 
Stickstoff ist nämlich eine höhere Lichtstärke erforderlich, damit der 
Gehalt an löslichen Kohlenhydraten in den Wurzeln hoch genug werden 
kann, um die Mykorrhizapilze zu veranlassen, in die Wurzeln einzudrin- 
gen und Mykorrhiza zu entwickeln. 

Wurde Phosphorsäure einer Humusform zugesetzt, wo der Ge- 
halt leichtzugünglichen Stickstoffs ein begrenzender Faktor für das 
Wachstum war (K, V), dann nahm der Gehalt löslicher Kohlenhydrate 
in den Pflanzen zu (Tab. 45). Gleichzeitig wurde die Mykorrhizabildung 
angeregt, was sich besonders bei schwacher Beleuchtung bemerkbar 
machte (s. Fig. 43). Dass der erhöhte Phosphorgehalt in diesem Fall 
eine grössere Konzentration löslicher Kohlenhydrate auslöste, ist wahr- 
scheinlich darauf zurückzuführen, dass der Phosphor, wie früher er- 
wähnt — wenigstens bei Mangel an löslichem Stickstoff im Substrat — 
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die Zuckeranhäufung in der Pflanze begünstigt. Ein H,PO,-Zusatz zu 
der ursprünglich phosphorarmen H-Erde mit lebhafter Stickstoffmobili- 
sierung bewirkte dagegen einen geringeren Rückgang der Mykorrhiza- 
entwicklung und auch, wie aus Tab. 45 hervorgeht, eine Abnahme des 
Kohlenhydratgehalts in den Pflanzen. Da der Gehalt an Phosphor in 
diesem Fall, nach allem zu urteilen, ein begrenzender Faktor für das 
Wachstum war, dürfte ein Zusatz von H,PO, eine stark gesteigerte 
Eiweissbildung hervorgerufen haben, wodurch die Entwicklung der Pflan- 
zen begünstigt wurde und der grössere Teil des durch die Photosyn- 
these gebildeten Zuckers für den eigenen Aufbau der Pfanze verbraucht 
worden sein dürfte. Ein Zusatz von H,PO, zu stark beschatteten Pflan- 
zen in dieser Erde (H) führte nicht, wie bei den Pflanzen in der K-Erde, 
zu einer Erhöhung der Mykorrhizafrequenz, dagegen aber zu einer ver- 
hältnismässig besseren Entwicklung der Pflanzen als in der letztgenann- 
ten Erde (vgl. Fig. 43, 45 und 46), obwohl das Licht (12 %) in beiden 
Fällen der eigentlich begrenzende Faktor für das Wachstum war (vgl. 
Rouen, 1924). Auch dies Verhalten liesse sich durch den Gehalt lös- 
licher Kohlenhydrate, der bei den Pflanzen in der K-Erde höher war 
als bei denen in der H-Erde (Tab. 45), erklären." 

Die offensichtlich schlechtere Entwicklung der Mykorrhiza in stark 
geschlossenen Beständen als auf mehr offenen Partien derselben Wald- 
gesellschaft beruht höchst wahrscheinlich auf Mangel an Licht und damit 
an löslichen Kohlenhydraten in der Wirtspflanze. Bei starker Beschat- 
tung scheinen Pilze mehr oder weniger parasitischer Natur die Vorherr- 
schaft über die eigentlichen Mykorrhizapilze leicht zu gewinnen, wobei 
sich Pseudomykorrhizen oder Mykorrhizen vom Da-Typ bilden, wie es 
auch durch die experimentellen Untersuchungen bestätigt wurde (s. Fig. 
47). Auffallend ist ferner die grosse Häufigkeit der Mykorrhiza Dn in 
geschlossenen Beständen wie auch in gewissen Fällen in stark beschat- 


t Es ist für verschiedene Pflanzen nachgewiesen, dass der Kohlenhydratumsatz auch 
durch K und Ca beeinflusst werden kann. So zeigten GASSNER & GOEZE (1934), dass 
ein starker K-Mangel die Assimilation bei jungen Getreidepflanzen herabsetzt, wenn der 
N-Gehalt im Substrat hoch ist, und SCHNEIDER (1935), dass ein starker Ca-Mangel eine 
Anhäufung von Kohlenhydraten und eine Hemmung der Nitratassimilation bei Pelargo- 
nium zonale verursacht. Es ist daher nicht ganz ausgeschlossen, dass ein sehr starker 
K- oder Ca-Mangel im Boden die Mykorrhizabildung bei Nadelbäumen beeinflussen 
könnte, auch wenn diese Wirkung in schwedischen Böden nicht von so grosser Bedeu- 
tung wie der Einfluss von N und P sein dürfte, von denen man weiss, dass sie die 
Oxidations- und Reduktionsprozesse in der Pflanze direkt regeln. Nicht einmal in der 
an Mineralstoffen äusserst armen H-Erde (chemische Analysen s. auch MALMSTRÖM 1935) 
spielten K oder Ca, wie früher erwähnt, für die Mykorrhizabildung bei Kiefernpflanzen 
eine nennenswerte Rolle (vgl. Versuch 4 und 8). Vgl. auch NIGHTINGALE (1937). 
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teten Gewüchshauskulturen mit solcher Erde, wo Cenococcum (vgl. Lin- 
NELL 1942), nach allem zu urteilen, reichlich vorhanden war (vel. Tab. 
27 und 33). 

Auch der Zeitpunkt der Mykorrhizabildung scheint bis zu 
einem gewissen Grad mit dem Kohlenhydratgehalt in den Wurzeln zu- 
sammenhüngen. Merın wies 1923 (l. e, S. 110—111) nach, dass die 
krüftigste Mykorrhizabildung im Herbst stattfindet, und dass man in 
den Sommermonaten nur selten junge Mykorrhizen findet. Bei den vor- 
liegenden Versuchen zeigte sich, dass die erste Mykorrhizabildung in 
den einzelnen Erden zu verschiedenen Zeitpunkten eintritt. So kamen 
im Torf H (wie auch im Mull F und Mull M, die ebenfalls untersucht 
wurden) nicht vor ungeführ Mitte August Mykorrhizen vor, wührend im 
Rohhumus К (nach Zufuhr von lediglich Wasser oder von Phosphor- 
süure) schon einen Monat früher eine ziemlich reiche Mykorrhizabildung 
(20—30 %) eingetreten war. Später im Herbst war die Mykorrhiza- 
frequenz jedoch in der H-Erde sogar höher als in der K-Erde (vgl. z. B. 
Fig. 29 und 31). — Wie aus den auf S. 163 mitgeteilten Analysenwer- 
ten hervorgeht, war der Gehalt an reduzierender Substanz am 1. August 
in den Wurzeln der kleinen Pflanzen in der K-Erde, der bloss destillier- 
tes Wasser oder Phosphorsüure zugeführt worden war, grösser, aber in 
den Wurzeln der mit Stickstoff gedüngten, kräftigen Pflanzen wie über- 
haupt bei Pflanzen in der H-Erde geringer. Eine Übereinstimmung 
scheint also auch in dieser Hinsicht zwischen der Mykorrhizabildung 
und dem Gehalt an Kohlenhydraten der Wurzeln vorzuliegen. In der 
H-Erde kommt die Mykorrhizabildung allem Anschein nach nicht so 
früh in Gang, da die Pflanzen infolge des hohen Gehalts an lóslichem 
Stickstoff im Substrat in diesem Fall bedeutend krüftiger werden als in 
der K-Erde, und ein Überschuss an lóslichen Kohlenhydraten. erst spüter 
im Herbst nach dem Ende der eigentlichen Wachstumsperiode, wo auch 
Sacharose in den Wurzeln deutlich nachweisbar ist (vgl. Lanerer 1936, 
S. 216), entstehen kann. 

Bei den unter aseptischen Verhültnissen vorgenommenen Versuchen, 
bei denen gleichzeitig die Konzentrationen von Stickstoff und Phosphor 
im Substrat variierten, liess sich auch studieren, welchen Einfluss 
verschiedene zugeführte Mengen Glukose auf die Mykorrhiza- 
bildung ausübten. Der Abnahme der Mykorrhizafrequenz, die sich auch 
in diesen Versuchen bei hohen Konzentrationen sowohl von lóslichem 
Stickstoff wie von Phosphor im Substrat beobachten liess, konnte in 
hohem Grade durch Zufuhr einer grósseren Menge Glukose, die die Ver- 
suchspflanzen begierig aufnahmen (s. S. 131), entgegengewirkt werden (vgl. 
Fig. 54 und 55). Dieser Stoff schien also den Zuckervorrat der Pflanze 
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bis zu einem gewissem Grad ergänzen zu können, so dass sogar ein 
Teil des aus dem Substrat aufgenommenen Zuckers dem angreifenden Pilz 
zur Verfügung gestellt und Mykorrhiza gebildet werden konnte. Der 
Umstand, dass die Mykorrhiza sich bei starker Beschattung (14 % Licht) 
bei einer Glukosekonzentration von 2,5 g/Liter erheblich besser entwik- 
kelte als bei einer von 0,5 g/Liter, zeigte, dass ein Zusatz von Glukose 
dieselbe Bedeutung für die Mykorrhizabildung haben kann wie eine 
höhere Lichtstärke (s. Fig. 52). Ein sehr hoher Glukosezusatz (10 g/Li- 
ter) zum Substrat bewirkte indessen, wie aus Versuch 10 hervorgeht, 
einen Rückgang der Mykorrhizabildung im Vergleich zu der bei niedri- 
geren Glukosekonzentrationen. Dies ist wahrscheinlich darauf zurück- 
zuführen, dass, wie chemische Analysen zeigten, nicht die ganze Glu- 
kosemenge des Versuchskolbens in diesem Fall von der Pflanzen auf- 
genommen werden konnte, und dass der Zuckerbedarf des Pilzes unter 
solehen Umständen leichter direkt aus dem Substrat als aus den Wur- 
zeln der Nadelbaumpflanze gedeckt werden könnte. 


F. Vergleich zwischen den Bedingungen der Mykorrhizabildung 
und denen der Bildung von Wurzelknöllchen bei den Leguminosen 
und Alnus glutinosa. 


Seit alters her ist es eine bekannte Tatsache, dass die Knöllchen- 
bildung an den Wurzeln der Leguminosen aufhört, wenn dem Substrat eine 
gewisse Quantität löslichen Stickstoffs, verschieden hoch für verschie- 
dene Pflanzenarten und Substrate, zugeführt wird (s. z. B. Giópgr 1926; 
Атллѕох & Lupwie 1934; Horpxins 1935). Kleine Zusätze haben jedoch 
eine günstige Wirkung (GıöseL 1926; Lupwie & Axuison 1935). Phos- 
phor kann in gewissen Fällen erwiesenermassen die Knöllchenbildung 
stark anregen (s. z. B. Wirsow 1917; THornron 1929; Hurcuins 1936; 
POSCHENRIEDER, SAMMET & Fischer 1940). Der Einfluss des Lichtes 
auf die Knöllchenbildung ist auch von einer grossen Anzahl Forscher 
nachgewiesen worden. 'Тнокхтох (1930) zeigte z. B., dass die Knöllchen- 
bildung bei jungen Luzernepflanzen aufhörte, wenn sie im Dunkeln ge- 
halten wurden. Horxıns (1935) wies nach, dass alle solche Faktoren, 
die die Kohlensäureassimilation befördern, z. B. starke Beleuchtung, die 
Knöllchenbildung begünstigen, und Евер & Wirsox (1934) zeigten, dass 
jeder Faktor, der die zugänglichen Kohlenhydrate in der Pflanze erhöht, 
die Anzahl КпӧПеһеп vermehrt. Mehrere Forscher, z. B. LEONARD 
(1926), Wırson (1931), Атллвох & Lupwie (1934), haben ferner nach- 
gewiesen, dass eine stärkere Knöllchenbildung auch durch Zusatz von 
Zucker zum Substrat hervorgerufen werden kann. 
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Die Entwicklung von Wurzelknöllchen bei den Leguminosen scheint 
jedoch letzten Endes durch das Verhältnis löslicher Kohlenhydrate zu 
Stickstoff in der Pflanze geregelt zu werden (s. Witson 1937). Wıuson 
(1935) variierte das Verhältnis lösliche Kohlenhydrate/Stickstoff bei ver- 
schiedenen Leguminosen u. a. durch Veränderung des Gehalts CO,, O, 
und N, in der Atmospbäre sowie durch Variationen der Lichtstärke und 
der zugeführten Menge Stickstoff. Er fand hierbei, dass die Knöllchen- 
bildung bei einer mässigen Konzentration Kohlenhydrate und einer nie- 
drigen Stickstoffkonzentration am kräftigsten war. Wenn die Konzen- 
tration der Kohlenhydrate im Verhältnis zum Stickstoff sehr hoch war, 
wurde der Angriff der Bakterien auf die Wurzeln ebenfalls begünstigt, 
die Knöllchenbildung ging aber etwas zurück. Kamen Kohlenhydrate 
und auch Stickstoff entweder in sehr niedrigen oder in sehr hohen 
Konzentrationen vor, dann war die Knöllchenbildung stark gehemmt. 
Wenn sich schliesslich das erwähnte Verhältnis zugunsten des Stickstoffs 
stark verschoben hatte und die Kohlenhydrate in den Pflanzen gering 
waren, wurde die Knöllchenbildung völlig gehemmt. 

Wie sich aus dem Vorhergehenden ergibt, scheint zwischen den Be- 
dingungen für die Knöllchenbildung bei den Leguminosen und denen 
für die Mykorrhizabildung bei Kiefer und Fichte eine gewisse Überein- 
stimmung zu herrschen. In beiden Fällen scheinen nämlich letzten En- 
des die Faktoren, die einen Überschuss an Kohlenhydraten in der Wirts- 
pflanze hervorrufen, entscheidend zu sein. Auch in bezug darauf, dass 
eine gewisse Menge löslichen Stickstoffs für sowohl Knöllchenbildung wie 
auch Mykorrhizabildung erforderlich ist, herrscht zwischen den Legu- 
minosen und den Nadelbäumen Übereinstimmung. Wu sons (1931) Ver- 
suche mit Zuckerzusatz zu verschiedenen Leguminosen in Agarkulturen, 
bei denen, obwohl die Pflanzen im Dunkeln aufbewahrt wurden, Knöll- 
chenbildung eintrat, lassen sich vergleichen mit den unter aseptischen 
Verhältnissen vorgenommenen Versuchen mit Glukosezusatz zu geimpften 
Kiefernpflanzen, die bei schwacher Beleuchtung aufgezogen wurden. Aus 
diesen letzteren Versuchen ging hervor, dass die Mykorrhizabildung in 
14% Licht bei höheren Zuckerkonzentrationen (bis zu einer gewissen 
Grenze) kräftiger war als bei niedrigeren (Versuch 10). 

Während die Knöllchenbildung bei den Leguminosen nach der An- 
sicht mehrerer Forscher durch das Verhältnis der löslichen Kohlen- 
hydrate zu Stickstoff in der Wirtspflanze geregelt werden soll, besteht 
zwischen diesem Verhältnis und der Mykorrhizabildung 
kein genereller Zusammenhang. Wenn also z. B. der Gehalt an 
Phosphorsäure ein begrenzender Faktor für das Wachstum war (wie in 
der angewendeten H-Erde), konnte trotz reichlichen Vorhandenseins as- 
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similierbaren Stickstoffs im Substrat und eines verhältnismässig niedri- 
gen Wertes des Verhältnisses lösliche Kohlenhydrate/Totalstickstoff in 
den Pflanzen (vgl. Tab. 30 und 45) eine äusserst reichliche Mykorrhiza- 
bildung vorkommen (vgl. Fig. 31). 

Bei Alnus glutinosa wurde die Entwicklung der Pflanzen nicht durch 
Zusatz von NH,NO,, wohl aber durch Zufuhr von H,PO, begünstigt, 
während das Umgekehrte bei Kiefernpflanzen, aufgezogen in derselben 
Erde (V), der Fall war. Was die Knóllchenbildung bzw. die Mykorrhiza- 
bildung betrifft, so herrschte doch insofern eine Übereinstimmung, als 
beide durch NH,NO, gehemmt, durch H,PO, aber begünstigt wurden 
(Versuch 4 und 5). Da Alnus einen mit den Leguminosen übereinstim- 
menden Stickstoffhaushalt hat, ist es sehr bemerkenswert, dass bei 
Erlen und Kiefern unter denselben äusseren Bedingungen in bezug auf 
Wurzelknóllehenbildung wie Mykorrhizabildung eine solche Uberein- 
stimmung herrschte. 


G. Schlussbetrachtungen. 


Die aufgestellte Arbeitshypothese hat sich in der Tat als fähig er- 
wiesen, dem auf den ersten Blick verwirrenden Tatsachenmaterial gerecht 
zu werden und kann füglich nunmehr als eine Theorie der Mykorrhiza- 
bildung bei den Nadelbäumen angesehen werden. Sie besagt, dass die 
Mykorrhizabildung geregelt wird durch den in den Baum- 
wurzeln vorhandenen Überschuss an Energienahrung. Wenn 
lösliche Kohlenhydrate in reichlichem Ausmass in den Wurzeln vor- 
handen sind, dann kann der Pilz in diese eindringen und sich etwas 
von dem nicht angewendeten Überschuss zunutze machen und gleich- 
zeitig dazu beitragen, den Bedarf der Wirtspflanze an dem einen oder 
anderen Nährstoff dadurch zu decken, dass er neue Diffusionsmóglich- 
keiten (oder teilweise einen Transport durch die Hyphen) zwischen dem 
Boden und der Wurzel bewirkt (vel. Rexuausen 1920; Ехрвівккіт 1937). 
Es lüsst sich also denken, dass ein Austausch zu gegenseitigem Nutzen 
entsteht, sobald die üusseren Verhültnisse es zulassen, und zwar so, dass 
diese Verhältnisse im höheren Symbionten einen derartigen Zustand 
schaffen (hohen Gehalt an löslichen Kohlenhydraten in den Wurzeln), 
dass sich Mykorrhiza bilden kann. Auch muss eine gewisse Virulenz 
bei den angreifenden Pilzen als notwendig vorausgesetzt werden. 

Die Theorie lässt die Mykorrhizabildung als eine Mangelerscheinung 
gelten, wie Sraun und Harca sie aufgefasst haben, denn der als ent- 
scheidend betrachtete Überschuss an Energienahrung in den Wurzeln 
ist durch relativen Mangel an Stickstoff- oder Phosphornahrung bedingt. 
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Harcus Auffassung, dass sich die Mykorrhiza dann entwickle, wenn die 
innere Konzentration eines oder mehrerer der Elemente N, P, K oder 
Ca in der Wirtspflanze sehr gering ist, hat sich jedoch, wie erwähnt, 
nicht bestätigen lassen. 

Durch die aufgestellte Theorie ist die Mykorrhizabildung der Nadel- 
bäume mitsamt der Knöllchenbildung der Leguminosen und Erlen unter 
einen einheitlichen Gesichtspunkt gebracht, und eine ganze Reihe. von 
anscheinend komplexen Erscheinungen lässt sich dadurch erklären. 


Allgemeine Zusammenfassung. 


1. Die ektotrophe Mykorrhiza der Nadelbäume ist in der Natur äusserst 
verschieden ausgebildet und entwickelt sich trotz reichlichen Vorhanden- 
seins und Wachstums mykorrhizabildender Pilze im Boden häufig nicht 
optimal. Der Zweck der vorliegenden Abhandlung ist, die Ursachen 
dieser Verhältnisse zu beleuchten und die äusseren Faktoren, die die 
Mykorrhizabildung bei Kiefer und Fichte bestimmen, zu studieren. Dies 
geschah teils durch eine Untersuchung der Frequenz und des Aussehens 
der Mykorrhiza in einer Anzahl allgemein vorkommender schwedischer 
Waldgesellschaften verschiedener Beschaffenheit, teils durch Züchtung 
von Kiefern und Fichten in verschiedenen Humusformen sowie unter 
aseptischen Verhältnissen. 

2. Die Entwicklung der Mykorrhiza wechselte in der Regel sogar 
innerhalb einheitlicher Waldgesellschaften ziemlich stark, weshalb ein 
allgemeingültiger Vergleich mehr oder weniger unsicher ist. Am reich- 
lichsten entwickelt wurde die Mykorrhiza auf dem Rohhumusboden der 
mittelschwedischen moosreichen Nadelwiilder gefunden. In nordschwedi- 
schen moosreichen Nadelwäldern mit aktivem Humuszustand (z. B. Wäldern 
vom Geranium-Typ) entwickelt sich die Mykorrhiza in der Regel eben- 
falls gut, in moosreichen Wäldern vom Vaccinium-Typ und Dryopteris- 
Typ, insbesondere in stark geschlossenen Beständen, dagegen gewöhn- 
lich ziemlich schlecht. Dasselbe gilt von der Mykorrhizabildung in 
flechtenreichen Kiefernwäldern. In Wäldern auf typischen Mullböden 
ist die Entwicklung der Mykorrhiza gewöhnlich schwach, häufig jedoch 
nicht so schwach, wie man früher geltend gemacht hat. Auf neulich 
entwässerten Moorböden kommt die Mykorrhiza in der Regel nur spär- 
lich vor. 

3. Über die vorkommenden Mykorrhizatypen ist zu erwähnen, dass 
Mykorrhizen vom A- und B-Typ innerhalb aller Waldgesellschaften vor- 
handen sind und je nach den Pilzarten, die die Mykorrhizen konstituieren, 
zahlreiche Entwicklungsformen aufweisen. Mykorrhiza C wurde am 
häufigsten angetroffen in moosreichen Wäldern vom reinen Hyloccmium- 
Typ und in Randgebieten von Mooren. »Schwarze Mykorrhizen«, ins- 
besondere Mykorrhiza Dn, wurden bei stärker beschatteten Bäumen und 


BEDINGUNGEN DER MYKORRHIZABILDUNG BEI KIEFER UND FICHTE 173 


Pflanzen in grösserer Zahl gefunden als bei besser beleuchteten. In 
flechtenreichen Kiefernwäldern und auf Mooren sind die Mykorrhizen 
vom Da- und Dn-Typ selten. Ektendotrophe Mykorrhiza mit einem 
dünnen Hyphenmantel, aber dicken Harrısschen Netzwerk und einer 
kräftigen intrazellularen Infektion (der Pilz ist wahrscheinlich mehr oder 
weniger parasitisch) wurde vorzugsweise bei ziemlich schwachen Pflanzen 
in Humusformen mit geringer Stickstoffmobilisierung (in Fichtenwiildern 
vom Vaccintum-Typ und in geschlossenen Beständen flechtenreicher Kie- 
fernwälder) angetroffen. In Humusformen mit einer lebhaften Nitrat- 
bildung, z. B. in typischen Mullböden, ist die Mykorrhiza meistens von 
ausgeprägt ektotrophem Typ und hat einen dicken Mantel, aber ein 
dünnes, sich nach innen verschmälerndes Harrıssches Netzwerk (vgl. 
Fie. 5 und 15). 

4. Harcus (1937) Theorie, dass sich die Mykorrhiza dann entwickle, 
wenn die innere Konzentration eines oder mehrerer der Elemente N,P,K 
oder Ca in der Wirtspflanze sehr gering ist, liess sich nicht bestätigen. 
So wurde z. B. gefunden, dass der relative Gehalt dieser Stoffe bei stark 
beschatteten Pflanzen ohne Mykorrhiza ebenso hoch sein kann wie bei 
gut beleuchteten mit guter Mykorrhizabildung. 

5. Die experimentellen Untersuchungen ergaben, dass die äusseren 
Faktoren, die vor allem die Mykorrhizabildung bestimmen, 
Licht, löslicher Stickstoff und Phosphor sind. 

6. Damit sich die Mykorrhiza bilde, ist eine gewisse Lichtstärke er- 
forderlich, verschieden hoch nach der Beschaffenheit des Substrats, in 
dem der Baum wächst. Im allgemeinen ist die Mykorrhizafrequenz bei 
etwa 25 % Beleuchtung annähernd ebenso hoch wie bei höheren Licht- 
stärken. In Erden mit lebhafter Stickstoffmobilisierung ist für eine 
optimale Mykorrhizabildung jedoch eine höhere Lichtstärke erforderlich 
(vgl. die starke Einwirkung von Beschattung auf die Mykorrhizabildung 
in Mullböden). Bei einer geringeren Bestrahlung als etwa 25 % nimmt 
die Mykorrhizabildung stark ab und am meisten in Erden mit hoher 
Nitratbildung. Bei 6% Licht wurde niemals eine Mykorrhizabildung 
beobachtet. 

7. Sehr starker Mangel an assimilierbarem Stickstoff im Substrat 
hemmt, wie in mehreren Versuchen nachgewiesen, die Mykorrhizabil- 
dung. — Wahrscheinlich ist die schlechte Entwicklung der Mykorrhiza 
in den untersuchten nordschwedischen moosreichen Fichtenwäldern und 
in den flechtenreichen Kiefernwäldern zum grossen Teil durch unzu- 
reichende Stickstoffnahrung zu erklären (vgl. Fig. 17). 

8. Ein hoher Gehalt assimilierbaren Stickstoffs im Boden setzt die 
Mykorrhizabildung herab, umso mehr je geringer die Lichtstärke ist, 
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vorausgesetzt dass Phosphor in verhältnismässig hoher Konzentration 
vorhanden ist. Bei geringem Phosphorgehalt kann die Mykorrhiza da- 
gegen trotz eines hohen Ammoniak- und Nitratgehalts im Substrat üppig 
entwickelt sein. Eine sehr hohe Konzentration von löslichem Stickstoff 
und auch Phosphorsäure schliesst, wie alle Versuche zeigten, die Mykor- 
rhizabildung gänzlich aus. — Die oft schlechte Entwicklung der Mykor- 
rhiza in typischen Mullböden ist wahrscheinlich zum grossen Teil auf 
den hier hohen Gehalt sowohl an assimilierbarem Stickstoff wie an 
Phosphor zurückzuführen. Ähnlich liesse sich die auffallend schlechte 
Mykorrhizabildung erklären, die kräftige Pflanzen auf Kahlschlägen in 
flechtenreichen Kiefernwäldern zeigen können. Der Stickstoffumsatz im 
Boden derartiger Schläge ist nämlich rege (HrsserLuax) bei gleichzeitig 
häufig hohem Phosphorgehalt. Hierdurch liesse sich auch erklären, 
warum auf nicht zu alten Kahlschlägen alle Übergänge von guter und 
schlechter Mykorrhizabildung bei verschiedenen PHanzen angetroffen 
werden. 

9. Bei sehr geringer Phosphorkonzentration im Substrat wird die 
Mykorrhizabildung gehemmt. Ein hoher Phosphorgehalt im Boden wirkt 
aber nur dann auf die Mykorrhizabildung günstig, wenn der Gehalt an 
löslichem Stickstoff klein ist. Dies tritt besonders bei geringer Licht- 
stärke hervor (s. Fig. 43). — Die schlechte Entwicklung der Mykorrhiza 
auf trockengelegten Mooren beruht wahrscheinlich oft zum grossen Teil 
auf Phosphormangel im Boden. Wird die Menge Phosphorsäure um 
einiges erhöht, dann kann die Mykorrhizabildung stark angeregt werden. 
Dies mag der Grund sein für die zeitweilig auffallend gute Mykorrhiza- 
bildung in Wällen aus aufgeworfener Grabenerde auf trockengelegten 
Mooren. 

10. Die Mykorrhiza entwickelt sich also optimal, wenn 
unter im übrigen günstigen Bedingungen (insbesondere ge- 
nügendem Licht) ein starker (jedoch nicht völliger) Mangel 
entweder an löslichem Stickstoff oder an Phosphorsäure 
im Substrat herrscht. Unter aseptischen Verhältnissen vorgenommene 
Versuche haben es wahrscheinlich gemacht, dass sich die Mykorrhiza 
schwach entwickelt, wenn ein sehr stärker Mangel vorliegt sowohl an 
löslichem Stickstoff wie an Phosphor. — Bei einem Versuch mit Alnus 
glutinosa liess sich nachweisen, dass die Entwicklung ihrer Wurzel- 
knóllehen (aber nicht des Pflanzenwachstums) ebenso von löslichem Stick- 
stoff und Phosphor beeinflusst wird wie die Mykorrhizabildung bei Kiefern. 

11. Die Bedeutung von Licht, Stickstoff und Phosphor für die My- 
korrhizabildung bei Kiefern und Fichten dürfte hauptsüchlich indirekt 
sein, und zwar infolge des Einflusses, den diese Faktoren auf den Gehalt 
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an löslichen Kohlenhydraten in den Wurzeln der Wirtspflanze ausüben, 
welcher der Faktor zu sein scheint, der die Mykorrhizabil- 
dung direkt regelt. Bei einer hohen Lichtstärke geht eine lebhaftere 
Kohlenhydratproduktion vor sich, wodurch den Mykorrhizapilzen eine 
erössere Menge Zucker zugänglich wird. Wenn entweder ein starker 
Mangel an löslichem Stickstoff oder an Phosphor im Substrat vorliegt, 
wird die Eiweissynthese gehemmt, und es entsteht ein Überschuss an 
löslichen Kohlenhydraten in den Wurzeln der Wirtspflanze, wobei sich 
Mykorrhiza bildet. Kommen sowohl leichtzugänglicher Stickstoff wie 
Phosphor in reichlicher Menge im Substrat vor, so entsteht dagegen 
kein Überschuss an löslichen Kohlenhydraten in den in diesem Fall 
kräftig heranwachsenden Pflanzen, weshalb Mykorrhizabildung ausbleibt. 
Dasselbe dürfte auch bei spärlicher Beleuchtung der Fall sein, insbe- 
sondere wenn löslicher Stickstoff in reichlichem Ausmass vorhanden ist. 
Hierdurch ist die früher festgestellte schlechtere Mykorrhizabildung bei 
geringen Lichtstiirken in Erden mit einer lebhaften Stickstoffmobilisie- 
rung zu erklären. 

12. Bei Kolbenversuchen unter aseptischen Verhältnissen wurde nach- 
wewiesen, dass betreffs der Mykorrhizabildung zugesetzte Glukose, die von 
den Pflanzen aufgenommen wird, gewissermassen einen Mangel an Be- 
leuchtung ersetzen kann. Bei einem hohen Zusatz von Glukose (10 g/Liter 
Nährlösung), wo nicht der ganze Zucker von den Pflanzen aufgenommen 
wurde, bildete sich die Mykorrhiza jedoch nur mit Schwierigkeit. 

13. Kalium und Kalzium beeinflussten die Mykorrhizabildung in den 
untersuchten schwedischen Walderden im allgemeinen nicht. Ein Zusatz 
von CaCO, konnte jedoch typische ektendotrophe Mykorrhizen bei Kiefern 
hervorrufen. 

14. pa scheint keinen nennenswerten Einfluss auf die Mykorrhiza- 
bildung auszuüben; eine stark alkalische Reaktion dürfte jedoch hemmend 
wirken. 

15. Aneurin (Vitamin B,), Biotin und Heteroauxin haben, wie sich 
bei orientierenden Versuchen zeigte, keine Bedeutung für die Mykor- 
rhizabildung. Da der eingeimpfte Pilz bei den unter aseptischen Ver- 
hältnissen ausgeführten Kolbenversuchen in der Regel am besten an 
den Wurzeln entlang wuchs, auch dann, wenn sich keine Mykorrhiza 
bildete, z. B. bei sehr hohem Zuckerzusatz, ist es jedoch nicht unwahr- 
scheinlich, dass von den Wurzeln abeesonderte Phytohormone die pri- 
mire Ursache der Anziehungskraft der Wurzeln auf die Pilze sind, ohne 
dass deshalb die Bildung der Mykorrhiza direkt von ihnen beeinflusst 
wird. Ob andere Wuchsstoffe einen Einfluss ausüben, ist noch zu unter- 


suchen. 


Summary. 


'On the conditions for the formation of mycorrhiza in pine and spruce. 


In the appearance of mycorrhiza in conifers are large and puzzling 
variations not accounted for by the distribution of mycorrhiza-forming 
fungi. The writer has recorded such variations quantitavely in pine (Pinus 
silvestris L.) and spruce (Picea Abies (L.) K Agsm.), mostly in representative 
Swedish forest types (tables 2, 3, 5, 7, 9—13, 15, 17—21, a key to which 
is given p. 179). Mycorrhiza was found very variably developed even within 
apparently uniform forest communities. No clue to this was obtained 
from the field studies. 

The conditions for the formation of mycorrhiza in seedlings of pine 
(and to some extent spruce) were studied using soil cultures and ino- 
culated pure cultures. A key is given p. 179—180 to the main data on soils 
used and nutrients added or found in soil when the harvest was made. 
"The results did not support Harcn’s (1937) view as to the rôle of potas- 
sium and calcium (ef. figs. 20 and 48), nor his claims that interior con- 
centrations of nutrients are decisive (compare tables on nutrient con- 
tents to data on mycorrhiza; in particular, table 25 to figs. 25 and 26) 
and that light has no important röle. Quite to the contrary, light proved 
to be a factor of paramount importance. Two other factors were found 
interplaying with light to exert a dominating influence. These are the 
supply of available nitrogen and of available phosphorus. This held good 
as well for nodule formation in young alder (figs. 36— 38). 

Mycorrhizal infection was always favoured by an increase in light 
up to the highest value tested (Us of the light in the open). No my- 
corrhiza developed at !/в or even, when the soil was high in available 
nitrogen, at ‘/s of full light. If percentage of mycorrhizal roots is 
plotted over light, curves are obtained rising rapidl: 
creases from */s to !/4 of full light; they remind one of the correspond- 
ing curves for assimilation (Gripp 1924) and growth (figs. 22—26, 
39, 40, 42—45, 61). The rise is slower and more lasting where available 
nitrogen is high. 

A severe lack of available nitrogen or phosphorus hampers the for- 
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mation of mycorrhiza as well as growth, but a moderate scarcity of one 
or the other of these nutrients is a condition for mycorrhizal infection. 
This is concluded from experiments where to different soils, with known 
content of nutrients, was added a complete or a defective nutrient solu- 
tion (fig. 20), sawdust or glucose (figs. 27—28), or available nitrogen 
and/or phosphorus in various amounts (figs. 29—31, 39—40, and 42— 
45), and also from inoculated cultures in sand with different nutrient 
solutions added (figs. 54—55 and 61). Yet where available nitrogen was 
not too high, mycorrhizal infection was favoured by all additions of 
phosphorus that were tried. This was particularly notable in weak light 
(figs. 29—30, 40, and 43). Conversely, additions of available nitrogen 
lowered the percentages of mycorrhizal roots even more in weaker than 
in stronger light (figs. 39 and 42). The lettering in block diagrams, 
graphs, and tables, is explained in keys 2 and 3, p. 179—181. 

The results indicate that lack of available nitrogen is a cause of 
poor development of mycorrhiza in forests like those shown in figs. 4 
and 7, whereas poor light and high levels both of the phosphorus and 
the nitrogen factors will explain the scarcity of mycorrhiza often seen 
in good mull soils. This interpretation is much in line with those of 
previous authors and particularly of Harcn (1937, cf. his figure 16) in 
spite of the fact that all pictures earlier given of the governing con- 
ditions are seriously incomplete and too generalized. 

Other factors tested are potassium and calcium (figs. 20 and 48), 
рн (fig. 48; cf. also fig. 50), aneurin (vitamin B,), biotin, and heteroauxin 
(table 44), copper and Hoaarnawp's A-Z solution. Little of interest was 
found. Eetendotrophie mycorrhizae (fig. 49, cf. fig. 5) abounded in pine 
grown in peat whereto CaCO, had been added. A high рн seemed 
somewhat to disfavour mycorrhizal infection. No indication was found 
of any growth substances being important for the formation of mycor- 
rhiza. 'The fact that the fungi seek the roots and grow vigorously around 
them (even when not forming mycorrhiza; fig. 53) may or may not be 
due to some phytohormone being excreted from the roots. 

With pine seedlings grown aseptically in flasks and inoculated either 
with Rhizopogon roseolus or Boletus variegatus, moderate additions of 
glucose favoured mycorrhizal infection notably in weak light (fig. 52), 
and interplayed with the nitrogen factor much in the same way as did 
light (figs. 54—55, and 61). It is seen that glucose could partly replace 
light as a condition for mycorrhiza to form. The glucose dissappeared 
in flasks not inoculated as well in those inoculated, showing that it was 
taken up by the seedlings. Glucose was left, however, in the flasks 
(inoculated or not) that contained large amounts at the start. 

12—42513. Symb. Bot. Ups. VI:2. 


178 ERIK BJORKMAN 


Roots of seedlings showed higher contents of reducing substances 
(table 45, p. 163) and gave a much stronger reaction for starch (with 
KI, when grown under conditions favouring mycorrhizal infection (cf. 
figs. 29—81 and 42—45). 

The following theory is set forth to explain the varying mycorrhizal 
habit in conifers. The mycorrhiza fungi parasitize the roots for soluble 
carbohydrates (Frank 1885; Комеш, 1939 а und b). They do not enter 
the roots unless these contain a certain amount of soluble carbohydrates, 
that is, only if and when photosynthesis is rapid enough and is not 
followed on the heels by the synthesis of proteids. Now with plenty 
of nutrients the plant is able to build up proteids as fast as the photo- 
synthetical output of carbohydrates permits. There will be little for 
the fungi to seek in the roots, and no mycorrhiza will form. Only if 
there is a certain scarcity of one or other nutrient like nitrogen and 
phosphorus, needed for the higher syntheses, will these slow down and 
sugar pile up, inducing the fungi to enter the roots and form mycor- 
rhiza. Too severe a scarcity of some essential nutrient may slow down 
the primary syntheses as well, causing a scarcity even of soluble carbo- 
hydrates and hence poorer conditions for mycorrhizal infection. Phos- 
phorus, in particular, can be expected to have a double effect, since it 
is known highly to stimulate the production of carbohydrates and at 
the same time is needed as a building stone for the synthesis of pro- 
teids. À 

The theory advanced accounts for the complicated relation of my- 
corrhizal infection to the three factors: light and available nitrogen and 
phosphorus. It gives a common clue to most or all of the differences 
of mycorrhizal habit observed in conifers, whether growing under natural 
or under controlled and extensively varied conditions. It also accounts 
for the varying development of nodules in cultural experiments with 
alder and, so it seems from literature, with legumes. Thus a whole 
class of phenomena, seemingly of a very complex nature, has been 
brought together under one common point of view and yielded a pic- 
ture of a remarkable simplicity. 

The new theory illustrates how very simply a mutually beneficial 
symbiosis may be established and subtly regulated according to condi- 
tions. Given only the possibility of a mycorrhizal relation, involving an 
exchange of matter by diffusion, between a green plant and a soil fungus 
spécialized on and requiring soluble energy food (say, sugar; сї. MELIN 
1925), all the rest follows automatically. 
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Key 1. Key to the statistical data on development of plants and 
mycorrhiza.! 


A- und B-Myk. in % der Kurzwurzeln = mycorrhizal short-roots of type A 
and B (explained below), per cent of all short-roots. 

Alter in Jahren = age in years. 

Anzahl = number. 

Anzahl Kurzwurzeln je Pflanze = short-roots to a plant. 

Anzahl Nadeln je Pflanze = needles to a plant. 

Anzahl untersuchter Pflanzen = seedlings examined. 

Durchschnittliche Nadellänge = average length of needles. 

Durchschnittslänge der Langwurzeln = average length of long-roots. 

Durchschnittslänge des Stengels = average length of stem. 

Höhe = plant height. 

Jahrestriebe = length of annual shoot. 

Myk. A und В; Myk. C; ete.= types of mycorrhizal roots as distinguished 
by Mes (1927) and BsörkMman (1937, 1940, 1941). Cf. figs. 3, 5, 8, 
11, 12, 14, 15, 33, 47, 49, 51, 57, and 58. 

Probefläche = sample plot. 

Trockengewicht des Sprosses = dry weight of shoot. 

Trockengewicht der Wurzel = dry weight of root. 

Untersuchte Langwurzeln = long-roots examined. 

Verhältnis Spross/ Wurzel = shoot/root ratio. 

Vorjahrsnadeln = length of last year’s needles. 

Wurzeln = length of roots. 


Key 2. Key to the data on soils. 


Lettering of soils. 


V (Vindeln; 64 Lat. N; 20 Long. E) Humus and sand down to 1 dm from 
open pine forest with lichens (fig. 1, table 1). Cf. HEssELMAN 1917c 
and 1926, Tamm 1920. 

K (Kulbücksliden; 64 Lat. N; 20 Long. E) Mor from spruce forest with 
moss and blueberries, MALMSTRÖM’s Vaccinium-type (fig. 6, table 4). Cf. 
HESSELMAN 1937, TIREN 1937. 

(Orsa; 61 Lat. N; 15 Long. E) Mor from spruce forest with moss and 
blueberries, MALMSTROM’s Vaccinium-type. Cf. RoMELL 1938. 

(Nästen; 60 Lat. N; 18 Long. E) Mor from mixed coniferous forest 
of pure Hylocomtiwm-ty pe. 

(Danderyd; 59 Lat. N; 18 Long. E) Mor from mixed coniferous forest 
of pure Hylocomium-type (fig. 10, table 8). Cf. HEssELMAN 1926, p. 221, 
ALMQUIST 1929, p. 309, 311—312. 

T (Tórnby; 60 Lat. N; 18 Long Е). Mor from mixed coniferous forest of 
Geranium-ty pe. 


t Tables 2, 3, 5, 7, 9—18, 15, 17—21, 27, 28, 33, 34, 38, 42, 44. The lettering in 
the table-heads of section II is explained in keys 2 and 3. 
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F (Fredrikslund; 60 Lat. N; 18 Long. E). Mull from herbaceous oak woods 
with hazel (table 14). 

M (Maltesholm; 56 Lat. N; 14 Long. E) Mull from beech woods with 
ramsons (fig. 13, table 16). 

H (Hällmyren; 64 Lat. N; Long. E). Peat from drained bog with Andromeda 
Polifolia. Cf. MALMSTRÖM 1935, BJÖRKMAN 1941. . 

S (sand). Glacial outwash, sampled at a depth of 2 meters near Upsala; 
used also as an admixture to the soils (see below). 


Physical and chemical data on soils. 


Data on soils as sampled are collected in fig. 17, while fig. 18 contains 
the corresponding data (loss on ignition, dry volume weight, pg by quin- 
hydrone on dried samples, available and total nitrogen, total P.O, and K,O 
and lime, CaO) for the mixtures of soil and sand (2:1 by volume) that were 
used in the culture experiments. Data on available nitrogen are given in 
black as found shortly after sampling or mixing. The clear blocks on top 
of the black ones indicate additional amounts found after storage during 
3 months. 

Data on available nitrogen found in the culture pots when the harvest 
was made are given in fig. 20, table 24, fig. 35, and fig. 41. Corresponding 
data on soluble phosphate (EcNÉR's method), expressed as P,O,, are given 
in tables 23, 29, and 32. It should be noted that in many cases nutrients 
had been added to the pots. 


Additions to soils. 


B (figs. 20 and 21, and table 23) — solution B (table 22) was added at the 
rate of 3 liters to a MITSCHERLICH pot holding 5 liters of soil. Table 22 
states amounts of nutrients added to a pot and to a seedling. 

Dest. Wasser — watered with distilled water (no other addition). 

Glukose (fig. 28) = glucose was added as stated in g to a pot (holding 2 
liters of soil). 

Holzasche (fig. 50) = wood ashes were added as shown by indices in per 
cent by volume. 

KCl, CaCl,, etc. (fig. 48) = amounts added to a pot (holding 2 liters of soil) 
are stated on p. 122. 

—N, —P, etc. (figs. 20 and 21, and table 23) — 3 liters of solution B less 
nitrogen, less phosphorus, etc., were added to a 5-liter pot. 

N,, Ng, ete.; P,, Ps, etes N,P,, ete. (figs. 32, 35—38, 41, and 46; tables 
27—30 and 32—35; also the corresponding indices in figs. 29—31, 39—40 
and 42—45) = available nitrogen or phosphorus, or both, was added to 
the culture pots (holding 2 liters of soil; shown in figs. 19 and 36) in 
amounts stated in tables 26 and 31, where »je Topf« means to a pot 
and »je Pflanze« to a seedling 

Sügespüne (fig. 27) == sawdust was added as shown by indices in per cent 
by volume. 
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Key 3. Key to the experimental results. 


A. Soil cultures. 

Exp. | Species Factors Бе aadi Additions kenita аре, Left in soil“ 
| „ый бш — | (tab., р.) fig.? tab. | plants lavail. N| sol. P | 
l | l 
1 |Pine [Ca,K,N, P D, KE, M. | 22 73 20 | — | fig. 215) fig. 20 tab. 23. 

2 |Pine Light |H,E,M,O,T,V| — = 92. 25 — tab. 25 tab. 24| — 

2 |Spruce' Light H,E,M,O,T,V, — — |23,24.26 —- tab. 25 | tab. 24 — 

3 |Pine | (N) K,M sawdust 97 — — € ¿= 

3 |Pine | (N) De, KW | glucose 28 — fig; 28*| — == 
ES Pie | N, P DH E у | 26 92 29—32 | 27—28 | tab. 30 | fig. 35 | tab. 29 | 
| 5. | Alder | N, P v | 96 92 | 37—38 \ — EUN Am — | 
| 6 [Pine Light, N,P D | 31 109 | 39—40 | — — | fig. 41|tab. 32 
| 7 |Pine |Light,N,P H, K | 26 92 42—46 pum tab. 35 == = 
| 8 |Pine Ca, K D. E, E; V — 122 48 — ——— T = | 

| 9 |Pine (рн, ete.) E RM | wood ashes | 50 | — = m = 

! Ca=lime, К = potassium, N = available nitrogen, Р = soluble phosphate. Light 


(»Licht«) is expressed in per cent of full light. 


is explained in key 2 (additions to soils). 
* Symbols are. explained in key 2 (lettering of soils). 


3 Key to block diagrams: 


The lettering in diagrams and table-heads 


clear blocks=dry weight of shoot: shaded blocks = dry 


weight of roots; hatched blocks = mycorrhiza A and B, per cent of all short-roots. 
» Wurzelknöllchen« (fig. 37)= nodules. 
* »Am Ende« (in table-heads)=at the end of experiment. 
* Clear bloeks — 


contents of shoots; shaded blocks = contents of roots. 


B. Pure cultures of pine with Rhizopogon roseolus or 
Boletus variegatus. 


= ý Inoculate a : | ee Il te ш ашы ps pos 
š fig. | tab tab. * 
10 Bol. var. | Light, G s | — | 52 | Mes | == 
11 x Rhiz. ros. EM Bad | 37 54—55| 38 | 39 
12 Rhiz. ros. | б, Light, N | 37 61 — | 40 
13 | Rhiz. ros. CK |! 4l — | 2 | аз 
14 | Rhiz. ros. | Growth substances 37 | — | 44 | == 


1 G = glucose; see further the notes to the preceding synopsis. 


2 Tables 37 


see further the text, p. 133 and 146, respectively. 


used in exp. 10. 


»Spross« = contents of shoots; 


In table heads, »je Kolben« = to 
* »Ungeimpft« (in table-heads)= not inoculated. 


en 
©“ 


and 41 do not give in full the composition of the mutrient solutions; 


MELIN's (1936, p. 1082) solution was 


tlask. 


» Wurzel« = contents of roots. 
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